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El mundo provee una variedad de infornac'idn que permite a 10s 
- - - .  
@ r A s  V ~ V O S  orientarse en sus res#ctivos entornos. Dentro de la 
#& pr6cticamente infinita I-, , da parhetros disponibles qua 10s 
9'. 
@#aileales pueden utilizar gara guiar eficientemente determinadas 
-- 
$@m&uctas se hallan las sefiales visuales y las olfativas. 
d '  Dentro de las sefiales visuales, la information espectral 
. , 
F 
. w l t a  prioritaria para determinados organismos capaces de ver 
S. Las diferencias en la longitud de onda de la luz emitida 
poZ? fuentes luminicas o -ref lejadas ,por ciertos ob jetos definen el 
in .gq 




Por otro lado, las seflaleg olfativas pueden tambikn 
5-  , 
C' . 
sibuir a hacer mbs eficiente la orientacidn de. un anima)+lp&a 
' ' ( 8  
&Za;' abjetivo dado. De vital importancia resultan, ' - -  por ..- ejerplo, 
&@terminados olores como 10s de potenciales fuentes de aliment~ o 
&, quellos sue intervienen, a modo de verdaderos mensajeros, en 
wmunicaci6n quimica intraespecifica ( feromnas) .  
En este capitulo se realiza una breve introduccidn referida a 
2#3& abeja recolectora de nectar A p i s  laellifera L. para luego hacer 
? ,'- 
@%1aapi6 en la visidn de colores y en la orientacidn olfativa; la 
I q-je dom6stica, por su parte, constituye uno de 10s pocos 
I amiaales en 10s cuales visidn y olfato han sido considerablemente 
6pOrtdiados. El analisis en profundidad que se ha hecho de este 
I mo{- lo animal permite entonces el planteo de nuevas preguntas como 
I '  ' 1 1  I . . las que dan origen,a esta tesis. 1 -: ' 1 - .  - I I  I 
- ! - . .  A 7-. 
- 
- I 1 1 I I I I 1 .  
I 
k 
.l. Sociabilidad y Castas: 
La abeja dom6stica italiana Apis nellifera ligustica Spin. 
:lase Insecta, Orden Hymenoptera, Superfamilia Apoidea, Familia 
I ' 
?idae, Subfamilia Apinae, Tribu ~ p i n i  [Michener 19691) es. un 
lsecto social. Hablar de sociabilidad (Wilson 1971) implica . 
gcir que estas abejas poseen tres caracteristicas relevantes que 
%s definen como integrantes de una sociedad verdadera:. 
- la cooperacidn de varios individuos en el cuidado de la 
cria. 
- la superposicion de por lo menos dos generaciones, de 
mod0 que la descendencia puede asistir a sus 
progenitores durante algdn period0 de su vida. 
- la divisidn reproductiva del trabajo, esto es, : 
coexistencia en una misma sociedad de individuos 
fertiles y de otros m8s o menos esteriles trabajando en 
benef icio de 10s primeros .- , , ., ' - - k.i%;l : . '  
I* '. ' 
tspecto de este dltimo punto, tres castas coexisten en - m a  
colonia de Apis mellifera: la reina, 10s zdnganos y las obreras, 
I 1 I 
1.2. La divisidn temporal de tareas: 
I J !  : 
Las abejas no s61o presentan las castas morfol6gicas 
diferenciadas y estables, arriba citadas. Dentro de las obreras 
existen ademds castas temporales, esto es el desempefio de tareas 
diferenciadas de acuerdo a la edad. Como su propio nombre lo 
suaiere, las obreras se encargan virtualmente de todas las tareas 
! la colonia. El cuidado y alimentacidn de la cria, la 
vigilancia de la colmena, el ataque a potenciales predadores, la 
- - 
zicibn y anrr ~enimiento de la teaperatura' ae la camara c -=la 
14 btisqueda de agua, ndctailr y polen son s61o algunas de las 
F%BStividades I -  que las obreras deben reL,izar a lo largo be su wida. 
-6. 
ckstas tareas presentan un ordenamiento temporal que podria 
L Z b '  
irse como "de adentro hacia afueraur esto es, las primeras 
6 se realizan en el interior de la colmena mientras que las 
i. . 
.,,&&&pas se van realizando cada vez m(Ls en el exterior de la misma. 
a& bien las caracteristicas y requerimientos de la colonia 
. n influenciar el momento en gue una dada tarea se realiza 
$*fi%~es 1985), la secuencia tipica de tareas temporales (Rbsch 
. - 
!W5, 1927, Lindauer 1952, RibbanUs 1952, Sakagami 1953, Smith 
. ." 
, -  1914, Seeley 1982, Winston & Punnet 1982, Winston 1987) determina 
~tae las tareas de recolecci6n de alimento se inicien-alrededor del 
i 
:ma 20 de la vida adulta. 
. . 
L .-;. 
I l, . - SBI' y Y p y  .-- ;-.y$m,idt> I 
. *'*a W..---d - 4 , I  I '  1 -  
El. oorrelato gl 6n temporal de castas: 
' Esta divisi6n t tiene ciertamente un 
t -  
*hato glandular y hormonal. Se ha demostrado (Winston 1987) 
las gldndulas mandibulares, hipfarfngeas y de la cera 
,.&qazan considerables dimensiones en 10s primeros dias de vida de 
b s  obreras (di as 5 a 15), en coincidencia con el- deserapefio de las 
. '  
C&&avidades de cuidado y alimentaci6n de la cria y de construcci6n 
&av r)analos. El tamafio de estas gldndulas se reduce con el 
- 'd ;?$$&.+-;,' 
dsm fuente cese de estas tareas y con el cambio a la manipulacl6n 
eel alimento aportado por las recmJeotoras. A1 misrno tiemrpo las 
gX$ndulas hipofaringeas empiezan a secretar la invertasa necesaria 
para el proceeamiento del nectar en miel (Simpson et a1 1968). 4 
4 Cumdo las obreras empiezan . a asumir tareas de guardianas, la"=J 
. =J 
gl4ndula deL aguij6n pasa a prcsducir la maxima cantidad der 
A 
cornpuestos de alarma y, a1 risaao tiempo, las gldndulas' 
.ar la feromona d ; me seria 111 .-9a 
gilladoras de otras colmnas y anee otros potenciales 
- .- 
r 
Wigos (Shearer & Boch 1965, Boch 6r shearer 1967). - 
Del mismo aodo, cuando la. guardianas pasan a /  ser 
rlectoras de alimento, se observa un decrement0 del 40% en la 
m a  corp6rsa, bdsicamenta del abdoaen (Harrison 1986). A s i ,  pese 
- r  - 
2-e existen atin pocos datos en este sentido, existe una 
;$Wm.elaci6n visible entre el desarrollo glandular, la producci6n 
& sicutas feromonas y compuestos hormonalae y el desempefio de 
inadas tareas. Sin embargo, un elemento parece no coincidir 
0 
1 presente cuadro de situacidn. Se ha infomado (Simpon 
$ 6 )  que la produccidn de 2-heptanona por las glindulas 
mandibulares es mhxima en las recolectoras de nectar antes que en 
las abejas guardianas, I %  donde - -  4 ndria que esta feromona 
. ,  
ia mayor incidencia' de a las interpretaciones 
$kqguestas . . (Butler 1966, Simpson 1966). Sobre este punto 
. - 
&vrgremos mds adelante (ver Capitulo 8). .. - * - 1 , ,:.-< I' . . .  
. . 
.-i. . I -. 
1.4. La recolecci6n de alimento: 
p - 
A '  - 
La recolecci6n de alimento es, comv se dijo, la dltima tarea 
desempefian las obreras antes d.e aorir. Dos recursos provistos 
? 
' 
r las f lores constituyen la base alimentaria de las abe jas: el 
m@zw y el polen. El primer0 proporciona 10s hidratos de carbon0 
pz el segundo, las proteinas, lipidos y vitaminas necesarios tanto 
w- E '  p%ra el desarrollo larval cuanto para las funciones .- - .. . que, ya 
adulta, cunrple la abeja. Las condiciones de la colonia y la 
propia actividad exploratoria, sumadas a1 intercambio 
knformacional de rlas mejas recolectoras, determinan la prioridad T L ~ I ~ - - ~ ;  - , .  
t m* de -*-.I recuroo s&?e 61 otro. 
- 







recolectoras deben realizar gran nxhero de viajes de recolecci6n 
es ha estimado que el ntimero de viajes de recoleccidn gira 
klrededor de 32 (Bodenheimes 1958) aunque este valor debe 
subestimar el n~mero real. Ribbands (19491, por ejemplo, observd 
que una misma recolectora realizd 29 viajes de colecta de polen en 
un solo dia. 
La distancia de vuelo acumulada por una recolectora parecc 
ser determinante de la duracidn de su vida. Aparsntemente, e: 
Liaite superior alcanzable seria de 800 km, luego de lo cual, laf 
bejas moririan, independientemente de que esta distancia se haya 
recorrido en cinco o en mds dias (Winston 1987). En una situacidn 1 
= u l ,  y considerando que el rango superior de vuelo el 
Leendiciones normales es de 2 kn aproximadamente (geeley 1985), 
t: 
'$@ta distancia acumulada se alcanza en pocos dias. :] . 
' < 
t B  
La conclusidn inmediata es que las -recolectoras deben 
.'pkoqramar su actividad de modo de ser altamente eficientes en ese 
i 
;&g'to lapso de tiempo disponible. Numerosas estrategiss son E- . 
z . 4  - 
':aitploadas -1 con este fin. El objetim de esta tesis es justamentc 
'. 
i 
i r .  
amlizar de que manera pueden ser empleadas ciertas sefiales 
- sensoriales, como 10s estimulos de color y ciertas sustancias 
R - I  









conceptos bdsicos referidos a la visi6n de colores y a la E 
,;.- J ,  
nrientacidn olfativa en la abeja dodstica. - 
. , - 
. . . .  . 
: r ;  - .  ' .>. 
'y. 8 i , 3, 
- : , . ? . ? ' I  : 
- ' ... 
; .- ?3 
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- 
'ongitud de onda existentes, independientemente de las diferencias , 
de brillo (intensidad) que pudiesen existir entre esos colores . 
Henzel 1979). Asi, la propiedad fundamental de 10s sistemas de 
visi6n de colores es la capacidad de asignar un color constante a 
:m objeto, independientemente del &lio rengo de fluctuaciones de 
qergia y de longitud de onda de la luz iluminante (Ottoson & Zeki 
t rg-Helmholtz (Young 1802; Helmholtz 1896), por tres entradas ' 
itre8 cualidades determinan, via introspecci6nf nuestra experiencia 1 
t 
> - 
H b r a c i o n  ss la cualidad referida a1 "contenido de un color prot1 . 
-- .. 
En base a estas tres variables es posible entonces definir un 

Es importante F* ' 
fotorreceptores 
destacar que la existencia de distintqa* -~ 
g.& 2;- 
con distil IS propiedades espectrales, no 
Mede ser considerada como prueba definitiva de la percepci6n de 
iolores por un animal dado. La pxesencia de estos fotorreceptores 
9s s61o una premisa de la visidn Be color; la prueba definitiva 
acerca de la visi6n de colores en un context0 dado- la dan 10s 
axprimentos de comportamiento en loa cuales se entrena a1 animal 
. . 
estudiado a una luz o pigmento monocromdtico para luego variar, en 
'-*I ensayo posterior, la intensidad y la longitud de onda. De 
herdo a las perfomances de reconocimiento y discriminaci6n de 
mlores espectrales se puede enton~es establecer la existencia o 
110 de la visidn de colores. Fue justanoente en base a estas 
.7psrrfomances que Karl von Frisch (1914) pudo establecer la visidn 
. ds colores de la abeja dom6stica. Von Frisch adiestr6 a un grupo 
&%e recolectoras a un platillo con solucidn azucarada y luego situ6 
i ; ,  
. . 
>-el platillo sobre un cart6n de color aaul de modo que las abejas 
o pudiesen ver a1 acercarse y mientras tomaban soluci6n 
rrrucbtrada. Seguidamente rode6 a1 oartdn azul con otros cartones 
- .  




%@sand0 por varias gradaciones de gria, hasta el negro. W el 
L O  de cada cartbn, inclusive en el azul, situd un platillo 
.vacLo y limpio (no frecuentado antes por abajas). A su llegsda a 9 
la mesa experimental, las abejcts se dirigferon a1 cartbn aaul, 
i m ~ n d o s e  asi que distinguian a1 azul corn color en si y no core 3 
 ma categoria de brillo y/o saturacibn. Este mismo experiment0 
fue repetido con otros estimulos de color, entre ellos el rojo, 
determin&ndose entonces que las W j a s  pueden ver colores aunque 
son ciegas para el rojo. Posteriornente, Daumer (1956) demostr6 
que las abejas son particularmnte rilensibles a luz W de 350 nm y 
cpe W (360 nm) y verde-azulado (490 m) son, para la abeja, 
. . 2 ' ~  ,.. - - . r - L $ L ' - - - L  - .>. L - : 5 
.k- 4. 2 . ;-* * , :*f -. . m l -  1.. I .  . 
colores complementaxi~n- 
de W y amarillo (590 nm,_ 
v i s ion  tricromatica de 10s colores, donde 10s tres colores 
--imarios son UV (360 nm), azul (440 nm) y verde (588 nm). 
co luy6 ademds que la visibn de 10s colores de las abejas era 
semejante a la del ser humano s61o que el espectro de colores 
~ i s i b l e s  de 10s insectos se hallaba "corrldow hacia longitudes de 
mda menores. Asi, las abejas ven colores en un rango de 
longitudes de onda que va desde 10s 300 .basta 10s 620 nm mientras 
2.1. Tricrolaaticidad del sistema visual de las abejas: 
Cada uno _de 10s aproximadaaaente 5500 omatidios del ojo 
I '  
compuesto de uxia abeja contiene 9 c6lulas Totorreceptoras 
(Gribakin 1969, Menzel & Blakers 1976). Estas c4lulas se hallan 
~ecubiertas pol: una lente y por un con0 cristalino y se disponen 
F .. en forma conc6ntrica. La porcidn central donde convergen, el 
- rabdoma, es una estructura que actaa como guia de ondas de luz y 
srstd formado por 10s rabdbmeros o eonjuntos de microvellosidades 
de cada celula. En estas ~icrovellosidades, y estrechamente 
wisooiada a las estructuras de menbranas, se halla la rodopsina, el 
C04wpig.ento involucrado en la visidn de color. Este pigmento 
I .  - 
-orb una relativamente amplia banda de frecuencias de ondas 
electroxmgn~ticas naturales y es, por ende, el responsable de la 
wnsibilidad luminica de 10s fotorreceptores. La rodopsina esth 
constituida por una porcidn proteica y por un grupo crombforo, el 
retinal. En 10s insectos, la rodopsina se isomeriza en 
netarrodopsina a1 absorber un cuanto de luz; Bsta, a su vez, 
vuelve a rodopsina a1 absorber otro cuanto de luz. Cambios - en la 
- 
?orcibn proteica de la rodopsina detersinan variaciones en 10s 
- ':-F-7 
2 i. -*,~se,+.. 7&q F- 
1.") I - - 
p. Asi se provee a1 ojo con la lOnbaoida de col&; si hien on 
- 
'.*ads cdlula fotorreceptora hay fotogigmento que absorbe cuantos de 
w, la probabilidad de absorci6n de cuantos de luz de un color 
_ _  - .. . 
otro variard de acuerdo a las distintas rodopsinas, es decir d= 
acuerdo a sus distintas propiedades de absorcidn espectral 
(hamdorf 1979). De ahi resulta la distinta eensibilidad 'espectral 
. . =. . 
de los f otorreceptores : : . . 
. .- 
i .. 
En cada omatidio 
Fakorreceptores en un arreglo caracterfskico: de las nueve cilulas 
;fatorreceptoras, dos son del tipo W ( A  m4x= 335 nm), dos del tipc 




f .T (Menzel et al. 1986). La novena cilula es m8s corta y 
proaaalemente tambi6n del tipo W (Menzel t Snyder 1974). En 
concrete, corno cada omatidio mira a un punto particular del 
- I 
espacio, cada uno de estos puntos sera analizado sirnultiineamente 
*r 10s tres canales espectrales, W, azul y verde. De este modo, 
d msaico visual de la abeja serd tricrom8tico en cada punto de 
. . 
' -  , -  . 
+ .  
I .  - . - .  
. ' 
6. ' .  . + 6- , 8.0. micofisica del Color: 
_ .  I I . 
Dos apraximaciones experimental- diferentes son usadas en 
- . I  
anblrsis de - 10s sistekis 'de visi6n de colores: 10s e~~&imentos 
i Zacibn de colores y l ~ s  experirentos de diferedacion d~,:+ 
mlcares. SchrMinger (1920 a,b) us6 esta distinci6n para definir 
a la colorfretria simple y a l a  colorimlrfa rayor 
d , ' ?  - < . 4 -  
respectivamente. .,-,- - ., L ' , c  
. . _  
.-:.. -? 
I 
< '  , '. 
I 10s experimentos de , .metria simple (iydalaclon de 
colores), el sujeto experimental debe juzgar visualmente si dos 
colores pueden igualarse o no ya que la misma sensaci6n de color 
puede ser producida por diferentes mixturas de luces cromaticas 
Cualquier color espectral Q puede definirse asi como una mezcla, 
an proporciones adecuadas, de tres colores primarios. 
-n general, un color Q se representa en un diagrama de 
cidad bidinensional . En este plano , la dimensidn "brilloV1 
ha sido suprimida de mod0 tal que el diagrama de cromaticidad 
presents, en todos sus puntos, brillo constante, permaneciendo 
sdlamente las dimensiones lVtonoll y llsaturacidnll. Este diagrama 
recibe habitualmente el nombre de g- . . 
tridngulo simetrico cuyos vgrtices esthn definidos por las tres 
:Utes primarias; en el caso del ser humano se trata de 10s 
primarios definidos por la CIE (Commission Internationale de 1' 
Eclairage): Azul (radiacidn monocromdtica de 435.8 nm), Verde 
acidn monocrom&tica de 546.1 nrs) y Rojo (radiaci6n 
: I .  
monocromzitica de 700 nm). La linea recta que conecta 10s extremos 
I L :  - del espectro recibe el nombre de Linea de  Pdrpuras. > -  
I 
Es de destacar que las tres luces primarias de 10s vortices 
pueden ser reemplazadas por otras luces. Asi, se puede construir 
un Bspacio de Color Fis io l6g ico  donde 10s primarios corresponden 
ahora a 10s flujos de fotones absorbidos por cada uno de 10s tres 
y .-. 
L k -  ,.. - - tipos de fotorreceptores, :+* ?-, , I- . 
f. . -  
. .I k - 
< :. CI- - 
En el caso de la abeja, Dauaner (1956) demostrd que 
Tr~Bngulo de colores podia aplicarse con &xito en la descripcidn 
cuantitativa.de 10s resultados de experimentos de igualacidn de 
~olores, considerando las tres luces primarias: W (360 nm), azul 
, -.F- ..-.. - 
. - - 7 - - .  
- F- - -2  
EW M) y verde (588.-k>. i Uqwno Iloao, dado 'me ' t-. 
- 2.2.2. Colorimetria mayor: distancias , ~uales en el erspaci.6 
de colores ae la abeja: 
-A 
En el caso de 10s experimentos de Colorimetria Mayor 
y.. (Diferenciacibn de Colores), el sujeto experimental debe elegir 
cud1 de dos colores se asemeja mtls a un color dado. Ya que 10s 
I 
juicios de diferenciacion son fundamentalmente distintos a 10s de 
igualacion de colores, resulta imposible hacer predicciones L 
En el procesamiento de las seiiales de color por 10s 
existe una fluctuaci6n debida a 10s ruidos 
surgidos en la absorcion fot6nica y en su transducci6n a sefiales 
- 1 
el8ctricas. Si dos objetos son tan parecidos en sus reflecciones 
- 1  
espectrales que s61o difieren dentro del rango de fluctuaci6n - I 




dos objetos y el animal confundirtl 10s dos colores. 
I 
P. Asi, ,I 
E- 
E' alrededor del locus de cada color en el Tritlngulo de Colores se 
I I 
? 
% genera una "zona gristt o "zona de incertidumbreIt dentro de la cual 
i la diferenciaci6n espectral por el sistema nervioso no es posible. I 
I< De acuerdo a esto, dos colores serdn mejor diferenciados en la I 
C 
1 medida en que un mayor nQmero de zonas de incertidumbre 10s 
F I 
separe . 
La diferenciaci6n de colores se relaciona con la resolucidn 
sistema de vision de colores. En las abejas, la resolution de 
1: ;31 
e sistema fue medida originalmente por von Helversen (1972) ea 
experimentos disefiados para medir 10s umbrales de discrimination 
de luces espectrales de distinta longitud de onda per0 de igual 
brillo. La discriminacidn de colores fue sensiblemente mejor para 
el violeta (440 nm) y para el verde-azulado (490 nm); esto es, las 
abejas pueden discriminar perfectamente estos dos colores de otros 
co- 9s en tan solo 8 nm hacii 2rriba o hacia abi en lor .tud J 
cla . Backhaus y Menzel (1987) --scu~rleron duego que I - - ,  
variaciones regulares en la saturaci6n (del 10%) no implicaban 
variaciones coincidentes y regulares en la resolucidn perceptual. 
Esto quiere decir que no exista una relaci6n simple entre la 
re lucidn perceptual (diferenciacibn) y la distancia geometrica 3 
enrre 10s loci de 10s estimulos de color en el Diagrams de 
2.3. Procesos antagonistas de color: 
De lo anterior se deduce que otra representaci6n de las .- 
necesaria. Backhaus et al. (1987a) sugirieron que s61o dos 
escalas eran necesarias para representar las diferencias entre 
3 ,*stancias perceptuales entre 10s estimulos espectrales es I
estimulos de color. Como ninguna de las escalas se relacionaba t 
directamente con las entradas de 10s tres tipos de 
fotorreceptores, se sugiri6 que se correlacionaban con las 
coordenadas de tono y saturaci6n o con 10s ejes antagonistas I 
Azul/Pdrpura (W-Verde) y W/Azul-Vorde. 
r e s i d e  en la q La base fisiol6gica de esta suposlcl n 
I 
--:istencia de dos grandes grupos de neuronas antagonistas de color , 
i 
en el cerebro de la abe ja (Hertel 1980, Kien & Menzel 1977). Se 
nan detectado, en efecto, neuronas W/Azul-Verde (respuesta 
excitatoria ante el W e inhibitoria ante el azul y/o el verde o 
viceversa) y neuronas Azul/W-Verde (respuesta excitatoria ante el 
azul e inhibitoria ante el W y/o el verde y viceversa). No han 
sddo detectadas neuronas Verde/W-Azul. 
A s ,  las dos escalas fueron interpretadas como 10s valores de 
4 ~itaci6n de estos dos tipos de neuronas espectrales 
antagonistas. Backhaus y colaboradores (Brandt et al. 1989) 
. s 
r 
' F -  &--. . I I - 
.'C- I .. , 
kii 
lineares, de distinto signo y peso, de 10s- tres tipos de 
rotorreceptores. Estos coeficientes fueron calculados en base a 
la evidencia comportamental de eleccibn de colores y se propuso 
entonces que la escala A era igual a: 
-9.86 Eu + 7 - 7 0  Ea f 2.16 h8 
y la escala B igual a: 
-5.17 Eu + 20.25 Ea -15.08 Evr 
siendo E las diferencias en la excitacidn de 10s fotorreceptores 
W (u), azul (a) y verde (v). 
Asi, la escala A corresponde en realidad a1 proceso espectral 
antagonista W/Azul-Verde y la escala B corresponde a1 proceso 
espectral antagonista Azul/W-Verde. El espacio antagonista de 
colores resultante qua permite representar fehacientemente las 
distancias perceptuales espectrales se representa en la Figura 3. 
En este grAfico, cada color tiene nuevamente un locus per0 
esta vez, el interval0 entre dos locus se relaciona directamente 
con la capacidad de discriminaci6n de la abeja. 
Figura 3. Espacio antagonista de colores. Los ejes A y B 
corresponden a 10s dos procesos espectrales antagonistas W/~zul- 
Verde y Azul/W-Verde respectivamente. 
3.  LA ORIENTACION POR OUlRES EN L, ,-MA DO)I 
A principios de siglo, la hipbtesis de que las abejas eran I 
capaces de reconocer las flores en base a sus diferentes 
f r I f ragancias lorales era atractiva m8s no del todo comprobada. A1 - d 
- 1 
poco tiempo, Karl von Frisch (1919) demostr6 fehacientenente la #:a 
- 
capacidad de discriminaci6n olfativa de las abejas en base a- 
experimentos en 10s que se entrenaba a las abejas a un olor 
originalmente recompensado con solucidn azucarada y posteriormenkeli 4 
se las enfrentaba a 23 olores distintos entre 10s cuales gel 
hallaba el original. La conclusi6n inmediata de 10s trabajos de 
-1 ton Frisch fue que, asi como ocurre con 10s colores, las abejas 
pueden aprender y memorizar olores de modo de ser mds eficiantes 
en determinados contextos, como por ejemplo en la orientaci6nA~ ,I 
hacia la colmena o hacia fuentes de alimento. ' I  
. . I  
Posteriormente, f ueron realizados experimentos . . 
condicionamiento de la proboscis de abejas frente a estlmul 
olfativos y, paralelamente, registros extracelulares en 1 
sensilla olfativas que apoyaron estas conclusiones (Vareschi 
1971). Los experimentos en cuestidn demostraron esta capacidad de 
discriminar olores distintos asi como la de generalizar olores 
que, por compartir en sus mol6culas ciertas estructuras quimicas, 
resultan semejantes para las abejas. 
Se ha demostrado ademds que las abejas detectan major las 
fragancias florales y sus feromonas atractivas (Schwarz 1955) 
.- antes que olores carentes de significado en su vida diaria 
- 1  
T! (Fischer 1957). Esto ya habia sido observado por von Frisch en 
' w i  
sus primeros experimentos de aprendizaje olfativo (1919): las 
-9 abejas aprenden mds rdpidamente 10s olores florales, como ocurre II 
en el caso del Geraniol, sustancia que forma parte ademds de una 
I I !  
feromona atractiva de las abejas. Sin embargo, la plasticidad -- 
la abeja es tal que, incluso olorc ori! ~almente aversivos como 
el Lisol (usado por 10s apicultores para impedir la aproximaci6n 
de abejas) o el propanol pueden ser usados para condicionar a las 
abejas a una determinada fuente de alimento' (Menzel 1985). be1 
mismo modo, inclusive el didxido de carbon0 (rehuido en altas 
concentraciones) (Kuwabara & Takeda 1956), el vapor de agua (Hertz 
1934) y la propia feromona de alarma de las abejas (Acetato de 
I isopentilo) pueden ser ef icientemente aprendidos (Menzel 1985). 
- 
La conclusi6n general, establecida por Menzel (1985), es que 
existiria una predisposicidn que favoreceria el aprendizaje de 
I ciertos olores antes que de otros en el context0 de las fuentes de 
I alimento. sin embargo, la capacidad de aprendizaje de la abeja es 
tan grande que prdcticamente cualquier estimulo olfativo puede ser 
1 asociado con una recompensa alimentaria y por ende aprendido. 
I Esto tiene importancia en varios contextos. Por un lado, en 
la colmena y durante el proceso de reclutamiento a traves de la 
danza, las abejas reclutadas perciben y aprenden el olor floral de 
la fuente de la cual proviene La reclutaddra (impregnado en su 
cuerpo), facilitdndose asi la posterior ubicaci6n de esas fuentes 
I por aquellas abejas que las visitan por primera vez (Frisch 1967). 
I Por otro lado, durante la recoleccidn de alimento, 10s olores 
I actdan coma seAales atractantes y orientadoras para' las 
recolectoras (Vogel 1983). Asi, 10s olores florales intervienen 
I tambien en el mantenimiento de la llamada ggconstancia florala 
1 (Faegri & van der Pijl 1967) de las abejas: durante la recolecci6n I I 
diaria de aliment0 y por varios dias inclusive, las abejas 
I abajan sobre una dm dada especie floral, sin prestar atencidn a . '  
especies adyacentes que tambi6n proveen recompensa de nectar y 3 
polen. Esta constancia no es el resultado de una fijacidn rigida, 
I .  
- '  T 
sino, dado aue las abeias son aeneralistas. la manifestacidn de +-, 
las capacidades de aprendizaje y za ,,,izacidn ya mencionadas. 
Entre 10s varios estimulos florales que ayudan a mantener esta 
constancia en la medida en que la especie explotada sea rentable, 
estdn 10s colores y las fragancias florales: ayudan a la 
discriminaci6n del morfo floral sobre el cual estsln trabajando las 
Asi, el significado biol6gico ds 10s olores florales debe 
buscarse necesariamente en la interrelacidn abeja-planta. Estas 
sefiales, junto con otras msls (colores, formas, etc) hacen a la 
planta conspicua y diferente de otras plantas competidoras y 
facilitan la optimizaci6n de la actividad recolectora de la abeja. 
* Otros olores, esta vez provenientes de la propia abeja 4 
cbntribuyen a hacer mas eficiente la recolecci6n de n8ctar: se 
trata de las feromonas (Karlson & Lfischer 1959) asociadas a esta 
tarea, producidas por las abejas recolectoras. En general, las 
feromonas tienen importancia fundamental en la connunicaci6n 
intraespecifica y en la sociabilidad de la abeja melifera (Blurm 
1988). En el caso particular de las abejas obreras, las 
sustancias hasta ahora conocidas, asociadas con la recoleccidn de 
alimento, pueden ser clasificadas como mSustancias de M a m a d o  
Positivoa debido a que, a1 ser liberadas en un medio dado, atraen 
a individuos coespecificos a las superficies previamgnte marcadas. 
Varias sustancias de este tipo han sido citadas para la abeja 
recolectora Apis mellifera, aunque tambidn para varias especies de 
1 
abejorros del, genero Bombus (Cameron 1981, Free 1987, ~chmitt & 
Bertsch 1990) y para varias especies de abejas sin aguijdn de 10s 
gdneros Melipona y Trigona (Lindauer & Kerr 1958, Villa & Weiss 
1990). 
En la abeia Apis mellifera, se han encontrado hasta ahora las 
-e 
siguientes f eromonas de marl 
recolecci6n de alimento: 
- Feromona de la Gldndula de Nassonof 
- nFootprintsw o Marca de las Patas 
- (2)-11-eicosen-1-01 
3.1. La Feromona de la Gldndula de Nassonof: 
L Tal vez la mds conocida de las sustancias arriba citadas sea 
h la feromona de la Gldndula de Nassonof. Esta gldndula se halla , 
.q 
'b s i t e  en la superficie dorsal del sOptimo tergito abdominal: 41 
(HcIndoo 1914, Snodgrass 1956) y queda habitualmente cubierta pgr 
la superposici6n de del sexto tergito. En determinados contextos, 
las obreras exponen la gldndula, flexionando hacia abajo 
porci6n terminal de su abdomen previamente elevado. A1 mis 
tiempo aletean, generando asi una corriente a6rea sobre 1 
gldndula y facilitando la dispersi6n de la feromona (Sladen 1901 
Free 1968). La naturaleza atractante de la feromona de la 
Glandula de Nassonof fue inicialmente enunciada por Sladen (1901, 
D 1902, 1905) y luego comprobada por Free y Butler (1955) y por Boch 
y Shearer (1962). - -- . 
Estudios sobre la leza quimica de la feromona de 
I Nassonof han demostrado hasta ahora la existencia de a1 menos 
I siete compuestos que la integran: Geraniol (Boch & Shearer 1962), 
8 Nerol y (E,E)-Farnesol (Pickett et al. 1980), (E)-Citral y (Z)- m Citral (Weaver et al. 1964) y 10s dcidos Gerdnico y Ner6lico (Boch '',a 
1 .: I & Shearer 1964). El m8s abundante de estos compuestos es el - 
1 Geraniol cuya cantidad varia a lo largo de la vida '1 
del individuo Y & Shearer -1963, Pickett et 
al. 1981) : alcanza un mbximo (alrededor de 1.0 pg)  en las abejbs 
que empiezan a trabajar como decolectoras (18-20 dias) y durante 
la primavera. El proceso de identificaci6n de compuestos 
integrantes de esta feromona es, a decir de Free (1987), 
lproceso lento y seguramente no concluido. 
La exposicidn de la Glendula de Nassonof y la liberacibn de 
su feromona ocurren en varios contextos comportam_entales de 10s 
-,+.XI 
cuales la seiializaci6n de flores u otras potenciales 4= uentes de 
alimento pot las recolectoras de nectar es el que nos interesa 
(Frisch L R6sch 1924, Renner 1960, Free & Racey 1966, Free 1968, 
Free & Williams 1972). Durante la recoleccidn de alimento, y en 
fuentes particularmente atractivas, las abejas exponen sus . 
gldndulas de Nasonov. e Esto ocurre sobre todo en fuentes - 
artificiales que presentan abundancia de solucidn azucara 
(Frisch 1923). 
La importancia de esta feromona en un aumento de 
eficiencia recolectora qued6 demostrada por 10s ensayos en 10s que 
la relacibn de recolectoras atraidas a platillos- con soluci6n 
sucarada con y sin feromona de Nassonof (impregnada en papel de 
' -!;a 
-dtro) era de 12 a 1 respectivamente (Renner 1960). Del misn, 
modo, Free (1968) demostrq que abejas qua visitaban por primera 
- ;-la 
vez una fuente de aliment0 &an atraidas e inducidas a bajar a 
platillos con soluci6n azucarada y gldndulas de Nassonof. Si bien 
las recolectoras son reclutadas mediante danzas que informan la 
direcci6n y distancia de las fuentes de alimento, no siguen 1 br s- 
direcciones de manera muy precisa (P'risch 1967)- y, en realidad, 
-a 4 F, d I '  
t)ampoco e s L T m  'deseable que asi ocurra. Las fuentes naturales 
suelen estar distribuidas en vastas dreas; asi, si 10s puntos de I 
llegada de las recolectoras estdn tambien distribuidos en formpa I 
amplia, la eficiencia recolecto 
r(- idc En este contexb, 
feromona de Nassonof puede resultar 1 sisteaaa orientador capaz de 
oarregir, a cortas distancias de las fuentes de alimento, un 
krto rango de errores en la precisi6n de su ubicacibn. 
.2. nFootprintsn o Marca de las Patas 
Otra feromona de "marcado positivoll Be las abejas V- 
!colectoras es la denominada flFootprint" (Marta de las patas) Y 
Jutler et tanto en la piquera de 
lceso a la a la orientaci6n de las abejas 
*?e retornan (Ribbands & Speirs 1953, Lecomte 1956, Butler et 
)69, 1970), como en la superficie de fuentes de alimento 
it al. 1969). En este ultimo contexto, se demostr6 que fuentes 
rtificiales de aliment0 previamente visitadas por otras abejas 4- 
usentes en el momento del ensayo - eran mucho m8s atractivas que 
fuentes equivalentas sin visitas previas de abejas (Ribbands 1954, 
ltler et ' a1 . 1969, Ferguson & Free 1979) . Esto mismo se demostr6 
.I Apis florea (Free & Williams 1979). en algunas especies de 
g4ner0 Borbus (Cameron 1981, Schmitt & Bertsch 1990) y en alguna 
pe~ies de Meliponinos (Lindauer & Kerr 1958). Por otro lado, el 
fecto atractante ejercido por la sustancia depositada en estas I 
uperficies tiene larga duraci6n ya que fuentes artificiales , 
previamente marcadas mantuvieron su atractivo durante varias horas 
1 inclusive Butler et a1 . 1969, Ferguson & Free 1979) . Este mismo ' 
-fecto fue observado por Schmitt y Bertsch (1990) en abejarros. I 
I, Si bien la sustancla d epositada es muy efectiva en la . 
4. I rni~nducci6n del descenso de recolectoras a las fuentes marcadas, no 
A 
;se conoce a ~ n  hasta qu6 distancia es percibida y efectiva. I I - 
/!Tampoco se conoce arln su naturaleza quimica- Chauvin (1962) 
7, 
-8r;rgl i6 am, L-  cia e0 ' gyoduaLU por as gldndul 
Arnhart, situadas en 10s tarsos 3 las patas. F 
(1979) han sugerido en cambio que la fuente de olor se halla 
distribuida por toda la superficie del cuerpo, siendo la 
superficie dorsal de tdrax y abdcjrnen particularments efectiva 
inducir el descenso de otras recolectoras. Esto llev6 a que , 
originalmente, estos autores hablaran de una nueva feromona,! 
distinta de 10s llfootprintsll previamente descubiertos... A partir 
de sus bioensayos, hablaron de una Feromona de Marcado para la, 
Recolecci6n ("Forage Marking Pheromonew). Posteriormente, el 
propio Free (1987) corrigi6 esta afirmaci6n, diciendo que la 
Feromona de Marcado para la Recolecci6n y 10s nfootprintsm eran en 
realidad una misma cosa. 
El (Z)-11-eicosen-1-01 es la sustancia .de 81marcado positivon 
mbs recientemente descubierta (Free et al. 1982). 
Este compuesto es uno de 10s 24 hasta ahora identificados 
como componentes de la feromona de alarma de la cdmara del aguij6n 
blum 1982, Pickett et a1 . 1982) . . sin embargo, ensayado aislado 
. -0s componentes restantes (Free et al. 1982), mostr6 tener una 
hica funci6n: atraer recolectoras a superficies de fuentes 
artificiales de aliment0 previamente marcadas con 81. Esta 
sustancia ejerce una fuerte atracci6n tanto sobre recolectoras 
condicionadas previamente a la fuente de alimento en cuesti6n como 
sabre recolectoras reclutadas por las abejas experimentadas. Por 
m 
otro lado, no fue efectiva en inducir el descenso a fuentes de 
sgua marcadas; s61o fue efectiva en el context0 de la recoleccidn 
"- alimento. 
acractivas contribuyen a la rlencacron ae las a~ejas 
De este modo, seiiales Be color y olfativas desempefian un 
papel importante en la eficiencia recolectora de estos insectos. 
A1 respecto, nos preguntamos acerca de la posible existencia de 
-, 
referencias espectrales y de la existencia y empleo de una 
sustancia de "marcado negativon (i.e. una sustancia que, a1 se- 
liberada en un medio dado, generaria el rechazo de otras abejas) 
para la orientaci6n dentro de un grupo de flores. 
Planteamos concre te las siguientes preguntas: 
- iExisten preferencias por deteminados estimulos espectrales 
durante la recoleccidn de ndctar? 
- LExisten evidencias acerca del smplao de una feromona de ca- 
racteristicas "negativasV (repelentes) empleada durante la 
recoleccidn de nectar para sefializar flores recientemente 
visitadas? 
- LExiste algb tipo de relaci6n entre la informacidn provista 
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Estas tres preguntas determinan precisamente las- tres partes 1 
de las que se compone esta tesis. $i ;I 
- ~ * 1 ; F q i - 7 v ~ l y ~  2 I _ r -. 1 
- r. 1 
1 
Pi- 
n ' , I I -  
, " 
. ,  
b 
Primera Part 
-SPECTE+AL EN LA RECOLECCION DE 
I NECT- DE LA ABEJA Apis 
[ mellifera: LMUEST- LAS ABEJAS" 
I PREFERENCIAS ESPECTRALES DURANTE LA RECOLECCION DE NECT-3 
L$ n r  . , 
r E %  I 
Varios estudios han suqerido la exisfend-;a de breferencias 
1 innatas por ciertos colores en las abejas recolectoras. Esta idea 
.-- 
I surge, en realidad, con el propio Darwin (1877) quian atirm6 que 
--&as abejas y varios insectos polinizadores debian guiarse 
lnstintivamente hacia las flores con el fin de obtener nectar y 
I polen ya que asi lo hacen, sin instrucci6n previa, tan pronto como 
ergen del estadio pupalvv. De este modo, Darwin anticip6 el 
concept0 de Imagen Innata de Busqueda, imagen que permitiria a las 
1 abejas "saberw, sin ninguna experiencia previa, c6mo luce una 
I fuente potencial de alimento, es decir, una flor (Kevan & Baker 
~ 1 8 3 ) .  Asi, el empleo de estas imdgenes innatas de bdsqueda 
fadlitaria, no s61o la localizaci6n de las flores, sino tambidn P 
1 i, la eleccibn de las mismas a posteriori del aprendizaje de sus 
k caracterf sticas salientes (Menzel 1985). 
I t  3r p - Sin embargo, la existencia de imdgenes innatas de blrsqueda 
-. ' 
supone, de alcJUn modo, la pref i jaci6n rigida sobre determinados 
estimulos, asociados con sus Puentes alimentarias . Contrariamente 1 -- b- a esto, la abeja no presenta un comportamiento rscolector 
y-----*--...- J 
6ticas y end8micas) a lo largo de su vida. Asi, una hip6tesis 
alternativa (Menzel 1985), si bien no niega la existencia de una 
cierta "predi~posici6n~~ por ciertos estimulos, sugiere que las 
imrlgenes innatas de bdsqueda deberian ser lo suficientemente 
d6biles ~ o m o '  para no inhibir la orientaci6n y explotaci6n de 
. . 
fuentes ~l~m=ntarias distintas y mds rentables en tdrminos de 
recompensa ofrecida. 
Existen muy pocos estudios referidos a una predisposici6n 
instintiva de las abejas por ciertos estimulos de color. El mas 
acabado de ellos, mrls que estudiar eate punto en concreto, analizd 
as perfomances de aprendizaje y memorizacidn de las abejas para 
,.I 
distintos estimulos espectrales mediante Bnsayos de 
(Menzel 1967, 1968 & 1969). Menzel logr6 
tres experienciy xgpompensadas con nectar sobre un color dado 
I 
para que 6ste quedase memorizado durante el resto de la vida del 
animal y que, ademrls, ciertos colores se aprendian mbs rbpidamente 
que otros. Las abejas eran entrenadas a un color determinado, en 
el cual recibian recompensa de solucidn azucarada, para luego ser 
- -  . 
sometidas a la eleccidn de dos colores alternatives no 
recompensados, uno de 10s cuales era el de entrenamiento. En cada 
cuanto el 
easo se vari6 tanto el nSunero de recompensasl previas a1 ensrayo de 
. I :L- 
color alternative eAErenEa8o 51 de 
entrenamiento en el ensayo. El violeta (400-420 nm) se aprendia 
m4s rdpidzlmente y se elegia con mayor precisi6n que el azul (en 
segundo lugar), que el amarillo (en tercer lugar), que el verde 
(en cuarto lugar), que el ultravioleta (en quintq lugar) y que el 
verde azulado que se aprendia mrls lentamente y con menor precisi6n 
(Menzel 1967). Estos resultados fueron independientes del brillo 
I 1  - de 10s colores ofrecidos y de la longitud de onda del color 
- - F- 
" m ~- 
mayor que el del amarillo (Menee, rr68), lo cual coincide con 10s . 
& I  
resultados de 10s experimentos de aprendizaje descritos. 
- 
En base a esto, Menzel sugiri6 que la tasa diferencial 
! aprendizaje de 10s distintos colores sugsriria, - en realidad, una 
" 
predisposicidn innata por determinados estimulos espectrales tal'. ?- 
que el violeta serla el ~ A S  Npreferidoll y el verde-azulado el ah! J 
. ' "  F 
menos "pref eridow . I Y = ~ ~ ~ ~ F  '" . 
- 1  , I 
:* J 4 d f  8 . I  
t 




I+ 4ejan de. ser una prueba indirecta de la existencia de estas 
P Imdgenes Innatas de Bllsqueda, en este caso referidas a 10s- !I 
colores. Otros autores intentaron usar 10s llamados Ensayas del 
.9 
Bleccion Espontdnea para analizar el problema de las preferencias 
de colores (Oettingen-spielberg 1949, Butler 1951, Ludwig - citada 
en Frisch 1967 p. 247). En estos ensayos se trata de ver 
seirales de color son elegidas espontaneamente por una 
inexperimentada cuando se dirige a una fuente de alimento. 
Los resultados disponibles de tales trabajos son 




Efectivamente, Oettingen-Spielberg (1949) afirma que las abejas 
- 
+. exploradoras prefieren el amarillo sobre el azul mientras qual 4 
' 
. 
- .  .udwig (citada en Frisch 1967) sostiene lo contrario. Por su 
parte, Butler (1951) afirma que, para las recolectoras, azul yLd - 
1 
umarillo sofi tgualmente atractivos. 
I I '  
El principal problema de estos ensayos es que no pueden 
asegurar que una abeja ensayada no haya tenido alguna experiencia 
previa capaz de influenciar su eleccidn posterior. Este punto 
_ _ _  .. . 
cuestiona ya de por si solo el planteo original de 10s 
experimentos. Ademds, el tamafio muestral es muy bajo (Oettingen- 
Spielberg 1949, Butler 1951) y la motivaci6n recolectora de 10s 
r;q-- -- 
def inida . 
motivacidn recolectora no es conslderada en una perfomance deb_ 
r . 
recoleccidn de alimento, 10s resultados son altame 
,J cuestionables . Por Qltimo, 10s experimentos no excluyen 
interferencia de seiiales atractivas de naturaleza olfativa 
(feromonas) que podrian sesgar la elecci6n posterior de otras 
- 
abejas recolectoxas y por ende amplificar el posible atractivo de 
un color dado (Butler 1951). 
Estos trabajos no excluyen tampoco la posible acci6n de !L 
sefiales espectrales supuestamente neutras en 10s comportamientos 
de eleccidn observados; esto es, se dice habitualmente que ciertos 
estimulos visuales como el gris o el blanco no constituyen 
informacidn wv81idaw en t8rminos de visidn de color y que no 
podrian influenciar la elecci6n espontdnea de aolores. 
veremos hasta qu8 punto este iiltimo factor puede ser realmente 
importante en la elecci6n espontanea de colores de las abejas. 
Ante la imposibilidad de controlar fehacientemente si una 
abeja recolectora que viene del campo ha tenido o no 
previa sobre otros colores que pudiesen sesgar su elecci6nI 
decidimos encarar- el problema de.las preferencias espontdneas con 
un disefio experimental diferente a 10s anteriores. 
Bbsicamente, empleamos Bnsayos de Asimetria en 10s cuales las 
abejas son entrenadas intensivamente a un color dado recompensado 
y luego se las enfrenta a1 color de entrenamiento y a un color 
uevo, ambos recompensados, estudidndose entonces posibles sesgos 
hacia alguno de 10s dos colores. Se busc6 asi analizar si la 
-posible presencia de preferencias espontbneas por determinados 
L: 
scolores era capaz de "torcerm 10s efectos del aprendizaje previo, 
1 9 en una situacidn en la que, como se explic6, la experiencia 
.;anterior del animal estd definida y controlada. 
.. 
Se utilizaron abejas Apis  m e l l i f e r a  l i g u s t i c a  del apiario de 
Sociedad argentina de Apicultores (S.A.D.A.), Gonzdlez Catdn, 
provincia de Buenos Aires ( lat . 4.6 Sur) . La colmena empleada 
se hallaba a 60 m del laboratorio. 
-. 
> , I  I I E: ' 'r, . -  =I' 
1 4  2.1. Dispositivo experimental:, . * 
Se empled un Sirnulador d e  F l u j o  d e  Nectar  (NJfiez 1971) 
igura a), situado en el laboratorio, sobre una mesa junto a una 
ventana abierta. 
El dispositivo consiste en un disco acrilico de 50 cm de 
en el cual van insertas 12 flores artificiales identicas, 
mmeredas y separadas entre si por una distancia de 10 cm. Una 3 
unidad inyectora de 12 microburetas tipo Scholander (Kirk 1950) 
abastece de solucidn azucarada con flujo constante a las flores a 
traves de delgadas cdnulas de polietileno. Un sistema de embrague 
permite acoplarlas en grupos de 3 a un motor sincrdnico. Asi, el , 
- d , 
flujo resultante por bureta puede regularse a voluntad. Cada flor 4 1: 
ooneiste en una plataforma sobre la cual ajusta un disco acrilico ! i 
de 5 cm de didmetro con una perforaci6n central de 3 mm .de 
. .,:1 
4 < =  3 di8metro. Sobre este disco se sitQa otro similar con una 
perforacidn central de 1 cm en la que se adapta un tubo de acceso ' .I 
de PVC de 8 mm de didmetro interno. La abeja visitante se ve *3 "-4 
-7 
I obligada a penetrar en el tubo de PVC para recolectar la soluci6n 
-. 
I azucarada que fluye en la base de la flor. Entre ambos discos se 
sitQa un cartdn de color igualmente perforado qua sere el estimulo 
I ,.d ensayado. De este modo, las sefiales de color no entran en 
I contact0 direct0 con las abejas y no pueden ser marcadas con 
feromonas que podrian sesgar la elecci6n (Figura 4c). 
t extractor 





disco de plexiglaS 
I - -  Cada flor recibi6 - --'ico flujo de soluci6n azucar a 50% 
.Ad'--'::- - (p/p) a fravis de sendas canulas acoplaaas a un dispositivo 
inyector (microbureta de tipo ~cholander [Kirk 1950]), - accionado 
I 
por un motor sincrbnico. 
15. El flujo total ofrecido en el dispositivo fue de 1.02 pl/min 
(cada flor recibib 1/12 de este flujo total, i.e. 0.09 bl/min). 
Calibraciones previas fueron realizadas con el objeto de 
asegurarse de que todas las flores proveyesen realmente el mismo 
flujo de solucidn azucarada. Con este flujo en el dispositivo, 
las abejas inspecciones florales por visita 
(Media f 
C Los colores usados en las flores fueron amarillo y azul 
(fbcilmente discriminados uno del otro por las abejas [Daumer 
1956, Rose & Menzel 19811) sobre un fondo gris neutro en el disco 
acrilico de base (Figura 5). Las curvas de reflecci6n de 10s 
!timulos empleados fueron determinadas por el Prof. Dr. Randolf 
L , . vl;$: ' .4ji4lAl: W I I & ~ ~ ~ ~ - L  -: I 
Menzel (Berlin, Alemania . 
I! El motor sincr6nico se encendia cada vez que que la abeja 
experimental llegaba a1 simulador y se apagaba en el momento en 
;ue dejaba el dispositivo para dirigirse a la colmena 
Las flores numeradas fueron asignadas a dos grupos definidos 
ran base a series aleatorias de nameros. Asi las f lores 1, 2, 3, 
8 y 12 fueron asignadas a1 G r u p b  I mientras que las flores 4, 
6, 7, 9, 10 y 11 integraron el G N ~  11. De este modo - - se asegur6 
una distribucibn azarosa de las posiciones cuando 10s dos colores 
eran presentados a1 mismo tiempo en el simulador. 
b I Un calefactor infrarrojo, ubicado a lm de altura sobre el 
t 
; I dispositivo, mantuvo la temperatura del Area de forrajeo a 
aproximadamente 24"~. 
(a) Funciones de reflecci6n espectral de 10s dos 
mulos usados. B: azul: Y: amarillo (G: fondo gris). (b) 
Diagrama de cromaticidad de la abeja con los loci de las dos 
seiiales de color usadrc* " 5  ""~1: Y: amarillo; G: fondo gris. La 
11 ea espectral estA m, 
-%n# 
-- 
.a  . 
A", - -.--I-. - . 
arcada a 10s 300, 400, 500 y 600 nm. 
Las abejas fueron c~ndicionad,~ 
experimental. Para esto, un platillo con soluci6n azucarada (la 
I misma que se provee luego en el simulador) es situado en la , 
I 
piquera de la colmena. Cuando las abejas empiezan a libar en 61, : 
el plato sobre el que se hallan es transportado a1 lugar donde se ',*i 
halla el simulador de doce flores. Las abejas pronto aprenden el 
, 
recorrido y van y vienen de la colmena a1 laboratorio, a1 cual 
- -4 
mediante una ventana previamente abierta. Cuand tira , '1 
' -  1 
el platillo, las abejas empiezan a buscar la solucidn, la que !(; 
finalmente encuentran fluyendo en el fondo de las flores, i 
condicion6ndose entonces a trabajar regularmente en e 
dispositivo. 
E Una vez logrado esto, se elegia una abeja para las medicion 
experimentales y se la identificaba mediante un punto de color e 
el tdrax (Frisch 1967). Las abejas restantes eran capturada 
alimentadas y enjauladas para uso posterior. 
Cuatro situaciones exprimentales consecutivas fueron 
ofrecidas a la abeja en el simulador durante series de visitas 
sucesivas: 
E - 1  I 
t s  . (1) todas las flores del simulador presentaban el color A 
I -- 
[I. ; 
I t  
- 
(azul o amarillo), como primer color de entrenamiento. 
(2) en las flores del Grupo I ( 0  1 1 ,  el color .. . presentado 
fue ahora el color B (amarillo o azul) , i.e., un 
segundo color ,alternative era presentado en el 
I simulador. 
I (3) todas las flores del simulador presentaron el color B 
(amarillo o azul), como segundo color de entrenamiento. 
I 
I -2. 
- T - w  
, . :< 
1 en las f lores del Grr--3 I1 - - 1  - color resentado fue 
ahora el color A (azul o amarillo) , i .e., nuevamente 
q,, 90s colores eran presentados simultAneamente en el 
L r 
simulador. 
series entrenamiento f ueron llevadas cabo . 
primera serie de entrenamiento, cada situaci6n descripta 
anteriormente dur6 dos visitas consecutivas. Asi, durante las 
visitas 1 y 2, la abeja encontr6 a todas las flores con el color 
A; durante las visitas 3 y 4 encontrd 10s colores A y B 
simultdneamente; durante las visitas 5 y 6 encontr6 el color B y 
.finalmente, durante las visitas 7 y 8 encontr6 10s colores A y B : j : 
.sirnultAneamente. - m' 
En la segulbda serie de e n t r e d e n t o ,  cada situacidn fue ' 
--esentada durante nueve visitas consecutivas, i.e. durante las 
.,sitas 1-9 encontr6 a las flores con el color A y asi 
sucesivamente. 
Se realizaron siete r6plicas de cada serie experimental, con 
una abeja cada una. 
k Los pardmetros comportamentales medidos fueron: 
E l  T i e m p o  de V i s i t a :  el tiempo que una abeja pasa en el 
simulador durante una visita. 
E l  T i e m p o  de A u s e n c i a :  el tiempo que una abeja pasa fuera 1 del simulador entre visitas. 
La E l e c c i o n  Floral: la aproximacidn en vuelo de la abeja a 
una flor, seguida por un aterrizaje y/o por una 
inspecci6n plena de la misrna. 
experimentos ?heron ra4lizadoa durante do 
I - 
.intos en lo que respecta a1 flujo de nOctar en las fue 
'naturales: verano (Diciembre-Marzo) con altos flujos de nectar 
m a r z o - H a y o )  con ba jos f lujos de n6ctar. 4 
. ? 
2.3. Estadistica: - 1 1  .. - 3 
. Las posibles desviaciones de una distribuci6n aza 
inspecciones respecto de 10s dos oolores fue analizada i 
Test de G (Sokal & Rohlf 1981). 
Las posibles desviaciones de un arreglo azaroso do las 
secuencias de inspecciones sobre un mismo color fueron analizadas 






'3. RESULTADOS el I! 
Un posible sesgo hacia 10s grupos I o I1 por efectos 
posicionales fue analizado durante las situaciones experimentales, 
1 y 3, es decir, cuando todas las floras del simulador presentaban 
un mica color, amarillo o az&Q. Los resultados del Test de G se - 
presentan en la Tabla 1. En estas situaciones, no se observaron 
desvlos de una distribuci6n azarosa de las inspecciones - - entre 10s 
dos grupos I y 11. A s ,  cuando un Jnico color era presentado enL 
el dispositivo, las abejas no se guiaban por una posible I 
informaci6n de posiciones. 
El desvio de una distribuci6n azarosa de las i 
entre 10s dos grupos hacia el color  de entrenadento  (amarillo o 
azul) como resultado de las situaciones experimentales 1 y 3 fue 
analizado en las series experimentales 2 y 4, i.e. cuando las 
I 
I I .  
f lores lo! gz 
f 1 I - 7 r .. 1 - :.- 7 - 
resentaban el 
alternativo. En este cam, las amgas encontraron seis : ares 
amarillas y seis flores azules, todas recoqpensadas. Los 
m. 
resultados del Test de G muestran que durante la 'primera visita de 
la nueva situacibn con dos colores (visitas 3 y 10 de las series 
de entrenamiento 1 y 2 respectivamente), las abejas eligieron 
iignificativamente el color de entrenamiento (color A). Sin 
- 4  F' Por Qltimo, en la cuarta situacidn e~pe~ripeptal no se observ6 = d . - .'- 
dasviacibn alguna de una distribucidn azaroba dk fas3~nspecciones 
peso a que nuevamente 10s dos colores se hallaban presentes en el -4 
&ispositivo. 8.:. , 
. 4 = -  Ante estos resultados, nos preguntamos si realxaente la 3 
formacibn nncolores distintos" era usada por las abejas cuando ' 
7 1  
C i 
s colores A y B eran presentados simultdneamente en el 
1 
a 
dispositivo ya que, las inspecciones se distribuian azarosamente : 1 
entre estos dos colores. Para esto analizamos nuestros datos . 4 d  . 
mediante el Test de Rachas. Eate test evalQa si. el nllmero de 
' ! . J  
rachas sobre dos categorias cualquiera A y B (secuencias de tipo 
AAA-BB-AA-BBB-A-B: seis rachas totales sobre seis A y seis B, por 
ajemplo) sigue o no un arreglo azaroso. En otras palabras, si las 
abajas realizan secuencias de inspecciones relacionadas con el 
embargo, esta asimetria en la eleccidn de 10s dos colores E 
b . I  II; 
persistib, por 16 'general, sdlo durante el primer tercio de esta 
visita (visita no 3 de la primera serie de entrenamiento y visita 
no 10 de la segunda serie de entrenamiento). Pronto las abejas 
ernpezaron a elegir por igual ambos colores. No existieron 
- .  
I 
Lferencias en la tasa de extincidn de la preferencia inicial 
4 
entre id '  n~~rimera I serie de entrenaaiento (2 visitas de 14 
'r 
entrenamiento) y la segunda serie de entrenamiento (9 visitas de IE 
entrenamiento). 
. 
color e acuerdo a un K inur il si siguen - o alternan 
cc bres), esto se traducird menor o en un numero 
mayor de rachas que el esperable por azar respectivamente. 
N6tese, respecto del ejemplo anterior de las rachas, que dos 
maneras distintas de distribuir 10s seis A y 10s seis B son: 
AAAAAA-BBBBBB o bien A-B-A-B-A-B-A-B-A-B-A-B. En ambos casos la 
distribucidn resultante de las elecciones sobre A y B parece 
!arosa (6A vs 6B) per0 las secuencias de elecci6n se apartan del 
azar: en el primer caso hay s61o dos rachas (se sigue el color) y 
en el segundo caso hay doce rachas (se alterna el color). 
Tabla 1 
Para la segunda serie de entrenaniento (9 visitas por situacibn) 
se presentan s61o las dos primeras visitas de cada situacibn. Los 
valores de G para las visitas ialtantes fueron todos NS. 
r 4 y  
s da 3e 
I 
. a la y 3a situacibn experimenta~ verbu&. 10s de la 2a y 4a 
.' . 1 - -  
situacibn experimental (un color vs dos colores en el simulado~ 
;.I- 
%. se presentan en la Tabla 2(a) para la primera serie der 
d - i -j entrenamiento y en la 2(b) para la sequnda serie de entrenamiento. 
'1 Los datos presentados son el nmero de visitas de cgda situaci6n 
-. 
d 
. ;experimental en las que las secuencias de inspecciones s 
I 1 
7. ) I: apartaron de un arreglo aaaroso o no. Obviamente, cuando un sold 1.4 
color estd presente en el simulador (la y 3a situacibn), las dos 
. ,categorfas sobre las que se consideran las secuencias de. 
. I 
. . !  mspecciones son 10s grupos I y I1 de flores a 10s que se les 
. 
jasignaba posteriormente colores distintos (2a y 4a situacibn). 
En las dos series de entrenamiento se observa que el nhero 
4 1 : 4. visitas en las que 1as secuencias de i n s p e c c i o p e s ~ ~ r o n  
I I  ; 
, u n  arreglo azaroso fue significativamente mayor to&Fkz que 10s : 
.- 
I 
-..dos colores eran presentados simultdneamente en el sinulador. De 1 lrisro modo, cuando un solo color era presentado en el dispositivo 
I .  ( :m?iontrol: situacibn la y 3a), las visitas mostraron secuencias de 
azarosas en relaci6n con 10s grupos de flores I y 11. 
Que las secuencias de inspecciones no siguieran un arreglo 
el tiempo toda vez que dos colores se presentaban 
'Y 
.Lsimultdneamente en el dispositivo, 'nosf indica que la inforrslacibn I 4  I _ 
de color era tenida en cuenta (pese a que las inspecciones se 4 
distribuian por igual sobre 10s dos colores) per0 no nos indica de 
t&14 manera esto ocurria. 
- Para esto calculamos la longitud media de racha (ntlmero total 
de inspecciones/nfimero de rachas) en aquellas situaciones en las 
que las secuencias de inspecciones se apartaron del azar 
(situaciones experimentales Za y 4": dos colores en el 
I dispositivo) . - ' I  
i 4 
m . 
resul ie presentan en 
' l J l  ;: t 
Tabla 
, 3 e observa que; en ambas series de entrenamlentc la longzcua 1 - 1  
. . 'hi 
'media de racha fue significativamente myor que 10 esperado par 
P -! - 
' ,_. - azar en la primera visita de la segunda situaci6n e~perimenth~ 
- 4 
. 'A j: ,,i.e. cuando las abejas encontraron por primera vez 10s dos S' .d 
r* ..r ! "! 
. . d:. .$ jcolores, el de entrenamiento y el nuevo, en el simulador. Esto , d 
- I 
ep jest las abejas "siguieronW el color A. 
En 18s visitas restantes, en ambas series de entrenamiento, 
tud me racha fue en cam 
!.-hue lo esperado por azar (longitud media de racna en La 3- B- ; 
: 
: C_. 
-situaci6n experimental (un color solo) = 1.88 f 0.06 vs longitud 5. 3 
:+ ,media de racha en la 4a situaci6n experimental (dos colores) = E 1 
! :,3 
1;-:>~1.73 f 0.03; t = 6.3245; P<0.001). Esto as, las abejas pasaron a 
. I 
C, 1 .  . ! . :  nalternarll colores en rachas cortas. .-I 
Tabla 2 
r 
la y 3a situaci6n Za y 4a situacibn G P 
Test de Rachas (control ) (test) 
<O. 005 1 27 31.57 <0.001 
NS 27 1 31.57 <0.001 
Total 28 28 
9 107 c - 97.51 <O.OOl 
; i o o 5  117 126 19 78.53 <0.001 
Total 126 I 
4 
Ndmero de visitas en las que las secuencias de inspecciones se 
%partaron de un arreglo temporal azaroso (<0.005) o no (NS) para 
la primera serie de entrenamiento [2(a)] y para la segunda serie 
9e entrenamiento [2(b)]. 
Tabla 3 
Primera Serie Segunda Serie 
Visita LMR f D.S. Visita LllR f D.S. ' 
7 1.72 f 0.04 28 
1.74 k 0.06 29 1.74 + U.UY 
XI: longitud media de racha=nUaaaro total de inspecc 
I 
- 7 4. DISCUSION 
. ' '7 %.a'W- ': ,' ' - s ,4- ':::.-..{% 
I 
I En el presente diseiio experimental, las abejas no mostraron - 
asimetrias en la eleccidn de color (Tabla 1). Esta falta de 
I asimetria fue independiente de la hora del dia, de la estaci6n y 
de la secuencia de colores propuesta en el simulador. i 
- Luego de un condicionamiento intensivo a un, color en ausencia 
I '4  de otros, las abejas mostraron un sesgo en sus elecciones hacia el L 
I lor de entrenamiento durante la primera visita de la segund- 
situaci6n experimental (dos colores - Tabla 1). Este sesgo 
I Ci 
desaparecid luego de unas pocas inspecciones recompensadas en el t 
- - 4  
nuevo . Este comportamiento muestra que las 
revirtieron rdpidamente su aprendizaje original a1 ser 
ficiente en la recoleccidn de nectar y ante una situaci6n j- Q 
esventajosa (de mantenerse en s61o seis flores del color original 
obtendria, obviamente, la mitad del nectar recogido en 1 
I la 1. experiencia anterior, cuando flores presentaban el color k 
I A), decide inspeccionar el color lldesconocidoll y muy pront 
aprende que tambien el nuevo color ofrece recompensa: asi, 
I abajando en ambos, obtiene el monto de solucibn azucarada 
I original. 
I Que las abejas puedan revertir el aprendizaje de ciertos stlmulos no es un hecho novedoso (Menzel 1969, 1985, Bogdany 
m 
1978). En un entorno natural que varla en la oferta de especies 
I florales, resulta fundamental la posibilidad de aprender nuevos 
estimulos asociados con flores m8s rentables. 
I El andlisis estadistico del nwero de rachas en 10s dos 
E lores mostr6 que el color es continuamente usado como clave de 
ientaci6n durante las visitas de recolecci6n de las abejas en el 
I 
I t 
..- . - 
.&$mulador. Esto se muestra e Tablaas Z(a) y 2 
-37 ps--- 
observa que toda vez que dos colores fueron 
simult6neamente en el dispositivo, el ndmero de rachas sobre ambos 
colores se desvi6 significativamente de lo esperado por azar. Por 
4 
& 
otro lado, una posible informaci6n referida a la posici6n de las 
- 
flores en el dispositivo no fue usada por las abejas que 
" nectar en el simulador. Esto se observa tambien en 
- las Tablas 2(a) y 2(b) donde, en las situaciones~control (un solo 
color presente), la mayor parte de las visitas no mostrb desvios 
" significativos de lo esperable por azar en lo que respecta a las 
: secuencias de inspecciones sobre 10s grupos I y 11. 
Si se toma ademas en cuenta la longitud de racha, el color 
. aprendido originalmente (color A) fue seguido a trav4s de rachas 
5 mbs largas que las esperables por azar durante la primera visita, 
r= 
t, . de la segunda situaci6n experimental. Luego, las abejas pasaron a 
.: - -. .-7% 'CT a ,I 
9 ' ' 1  JF, 1 realizar rachas m8s cortas que las esperables por azar (Tabla 3). * f- 
- Sin embargo, dado que el cambio de "seguir el color de 
%. sntrenamiento" a "alternarIJ ocurri6 luego de unas pocas 
inspecciones y con distintos lapsos de tiempo en cada abeja, la 
longitud media de racha en la primera visita de la segunda . 
situaci6n experimental mostr6 una alta variabilidad (Tabla 3). ' .  7 
K $- A s l ,  estos resultados sugieren que la informacibn de color es 
usada para saltar de un grupo de flores con un color a otro grupo 
de flores con otro color, en una estrategia que parece relacionada 
I 'con la probabilidad de encontrar recompensa en un mismo color. 
Esto es, dado que la informaci6n de posici6n no es usada por las 
abejas, cada inspecci6n reiterada sobre un mismo color disminuiria 





1 .:h Estos resultados apoyan la idea de que el color es una clave 
[ para la toma de decisiones durante la recoleccidn de ndctar, tal 
urn 
como se infiere de la conocida l*constancia floral1* de las abejas 
' E (rrisch 1914, 1967, Faegri L van der Pijl 1966) que despliegan su 
vidad l,recolectora sobre un anico tipo dl flores por visits, 
I I Y pendientemente de que en las inmediaciones existan otros 
mrfos o especies florales capaces de proveer una atractivs 
recompensa en nectar o polerr. 
En condiciones naturales, flores diferentes pueden requerir 
patrones motores diferentes para la explotacidn del nectar y del 
len. De ocurrir asi, tales flores tienen alta probabilidad de 
,astar seiializadas por colores distintos (Heinrich 1975). Asf, la 
?'constancia de colores representaria en realidad una estratagia I P;' 
mdiente a optimizar la ntanipulaaidn floral a1 evitar la 
I mplicacibn que tendrian las abejas de tener que asociar un 
I *dxm motor de inspeccidn dado con distintos colores a1 nisw 
' tietpo. La recoleccidn de aliment0 es entonces mds eficiente si 
._ - .- . 1 1.s abejas trabajan "en serien (es decir, siguiando un solo t i p  
I k -  fforal), como realmente lo hacen en tanto y en cuanto la oferta en 
b; n&&&r de ese tipo floral sea rentable. - t .. 6-- Los abejorros (Bebus sp.) tambib recolectan nectar y polen 1 ,. a UM gran variedad de f lores y, en cada momento, cada individuo 
.C 
5 trabaja sobre un n-ro limitado de especies f lorales. Esto as, 1 i. 
a0"0 l a  abeja A .  nellifera, las especies de Bombus son 
10s individuos son - especialistas 
(Heinrich 1976). Sin embargo, el hecho de que en selvas 
C tropicales tanto diferentes especies de abejas sin agui jdn cuanto 
1 .  
la  prop^^ =beja af ricanizada A. n. scutellata (Ndfiez , comunicaci6n 
( personal) desplieguen un comportamiento recolector altamente 
polil4ctico (i.e. visitan habitualmente distintas especiee I 
florales en un mismo viaje de recolecci6n) muestra que 
I strategias son posibles. 
Por dltimo, si bien no pudimos demostrar la existencia de 
. - 
preferencias esponthneas capaces de ntorcerN el aprendizaje de un 
I color dado en el presente disefio experimental, denostramos una 
I falta de asimetria entre el azul y amarillo empleados. De esto 
podria concluirse que esta falta de asimetria indicaria una 
prominencia similar del azul y del amarillo lo cual coincidiria 
I con la ausencia de' preferencia por alguno de estos dos colores. 
I Sin embargo, podria ocurrir en realidad que el aprendizaje de 
colores en las fuentes de alimento tenga un efecto tan fuerte que 
I enmascararia cualquier preferencia espontdnea d4bil. 
I m. J La eleccidn espontdnea de colores en las fuentes de aliment0 
.- resulta asi prdcticamente imposible de estudiar experimentalnente 
I !! el animal debe estar motivado para la bdsqueda de alimento 
lugar dado y que la obtenci6n misma del alimento involucra 
el rapid0 aprendizaje de las claves, visuales y otras, 
.--. 
relacionadas con la iuente de alimento. Asi, si las abejas fuesen 
I capaces de generalizar de una clave visual a otra, como realmente 
I parecen hacerlo (Menzel & Ndfiez, trabajo in&dito), cualquier preentrenamiento tendria en realidad un fuerte impacto en la 
1 eleccidn posterior de colores aun si se usaran sefiales de color 
"neutrasW (grises, blancas o negras). 
Este dltimo punto es el que da origen precisamente a1 
6, I eiguienta capitulo . 
CONCLUSION 
No se observaron preferencias por alguno de 10s dos colores 
leados (azul y amarillo) en el diseiio experimental empleado. 
Sin embargo, el andlisis de las secuencias de inspecciones 
tr6 que . las abejas emplearon una estrategia relacionada 
;ectamente con las sefiales de color: el color fue usado como 
clave para saltar de un grupo de flores con un color a otro grupo 
de flores con otro color en una estrategia que parece relacionada 
con la probabilidad de encontrar recompensa en un mismo color. 
Se observa asi c6mo el color puede constituir una herramienta 
la optimizacibn de la recolecci6n de n6ctar. 
Se plantea finalmente la pregunta acerca de si las 
preferencias espontdneas observables por determinados colores no 
podrian estar en realidad influidas por la generalizaci6n y 
aprendizaje de seiiales de color te6ricamente neutras. 
PREFERENCIAS 
GENESUULIZACION DE COLORES EN 
!!!!!!!!EJA Apia mellifera 
1. INTRODUCCION 
Como se dijo en el capitulo anterior, las preferencias 
_espont&neas de las abejas por determinados colores han sido 
inferidas a partir de estudios de aprendiz'a je (Menzel 1967, 1968). 
El tema de las preferencias innatas por ciertos colores no ha sido 
atln analizado adecuadamente toda vez que se intent6 estudiar el 
as1 llamado comportamiento de elecci6n espontdnea de abejas en 
libre vuelo. Una dificultad importante de estos ensayos es la 
uerte influencia que ejercerlan 10s procedimientos de 
~reentrenamiento que podrian oscurecer informaci6n preexistente. 
Se ha sugerido ademds que las abejas usarian la informacidn 
aprendida en un lugar nuevo antes que transferir experiencias 
previas de lugares distintos. De ser asl, este hecho subrayaria 
a* mds la importancia de 10s procedimientos de preentrenamiento 
en relaci6n con el comportamiento de elecci6n de las abejas 
J racolectoras. Planteamos entonces la pregunta acerca de si las 
- preferencias espontdneas de las recolectoras podrian estar 
afectadas por la generalizacidn de claves espectrales tedricamente 
neutras, ofrecidas durante el proceso de entrenamiento. Los 
resultados obtenidos permitieron establecer una _jerarquia de 
colores, surgida de ensayos de elecci6n posteriores a situaciones 
. A  7 - .  
de preentrenamiento controladas 
Se utilizaron abe jas Apis mellifera ligustica de una colmena 
situada a 40 m del laboratorio, instalada en el apiario de la 
Sociedad Argentina de Apicultores (S.A.D.A.), Gonzdlez CatBn, 
provincia de Buenos Aires (lat. 34.6" Sur). 
Se us6 el simulador de flujo de nectar ya descrito. 
2.1. Procedimiento experimental: 
Las abejas fueron primero entrenadas a recolectar nictar en 
las doce flores numeradas sin marcas.de color sobre un fondo gris. 
El flujo total de soluci6n azucarada 50% (p/p) provisto fue 2.04 
pl/min (cada flor recibi6 1/12 de este flujo total, es decir, 0.17 
1 )  Con este flujo total, las abejas realizaron 117.5 .  f 3.65 
inspecciones por visita (media f S.E.; n=80 visitas). 
I Luego, una abeja fue seleccionada para las medfdas 
xperimentales, sefialada mediante un punto de color en el t6rax y 
ntrenada, durante dos visitas consecutivas, a recolectar solucidn 
I uoarada en las flores que presentaban, cada una, un disco de 
a l d n i o  que reflejaba un espectro continuo (Figura 6). El resto 
de las abejas fue enjaulado para uso posterior. 
Luego del entrenamiento, la abeja experimented fue enfrentada 
.b dos (Experiment0 1) o tres colores (Experirento 2) no 
recompensados en el simulador. Para esto, dos o tres grupos de 
lores fueron previamente definidos (srupos I. I1 y 111). En cada 
I 
Iangitud de onda (nm ) 
- 
Figura 6. (a) Funciones de refleccidn espectral de 10s cuatro 
estiaulos usados. Al: aluminio; V: violeta; B: azul; Y: amarillo; 
G: fondo gris. (b) Diagrama de cronaticidad de la abeja con 10s 
loci de las cuatro sefiales de color usadas; Al: aluminio; V: 
violeta; B: azul; Y: amarillo; G: iondo gris. La linea espectral 
est& marcada a 10s 300,  400,  500 y 600 nm. 
flor, el disco de aluminio fue situado, cow, 10s discos de color. 
ent 10s discos acrilicos y no podia, por ende, ser marcado k - 2  
I las abejas. La elecci6n floral (aproximaci6n en vuelo de la abeja a una 
flor, seguida por un aterrizaje y/o por una inspeccidn plena de la 
-'% 
N misma) fue medida durante las dos visitas de enbenamiento y durante 10s primeros 5 minutos de la tercera visita, i.e. durante 
( las dos visitas con el aluminio recompensado y durante 10s 
primeros 5 minutos de la visita en la cual estaban presentes 10s 
colores no recompensados. 
fueron: vioieta, amarillo y azul (Figura 
cambiaban de un grupo a otro (I, I1 o 111), de . 
abeja actfia asi c o w  control de las otras. . 
I Los resultados fueron obtenidos a partir de 147 visitas de 49 , 
abejas distintas. I 
7 Para descartar un posible cambio de las propiedades , 
I nromdticas de 10s discos de aluminio, inducido por - A 10s discos 
acrilicos que 10s recubrian, 10s primeros fueron puestos sobre 10s 
I segundos en Los discos de 
I colores acrilicos en la6 
visitas-test. Los resultados no nostraron en este caso ningfin 
1 efecto de 10s discos acrilicos en el comportamiento de elecci6n de 
las abejas. : $ I I Los par4metros I espectrales de 10s cartones -de color y sus 
1 respectivos espectros de refleccidn fueron obtenidos por gentileza t 
I del laboratorio del Prof. Dr. Randolf Menzel (Berlin, Alemania); . 
el espectro de reflecci6n de 10s discos de aluminio fue obtenido '. 
I ?  
I &&" .. . - t s k  y,b b 
Argent: 
ae -recno~ogia Industrial (I.N.T.I.), ~uenos Aires. 
Los experimentos fueron realizados durante dos per1odos.T 
- 
9 distintos en lo que respecta a1 flujo de nectar en las fuentes.- 
naturales: verano (Diciembre-Marzo), con altos flujos de nktar, y, 
-toAo (Marzo-Mayo), con bajos flujos de nectar, de 1989. 
-.2. Estadistica: 
El desvfo de una distribucidn azarosa de las inspecciones 
10s dos colores (Experiment0 1) fue analizado mediante el 
I 
Test de G (Sokal & Rohlf 1981). 
El Test de x2 fue usado con el mismo fin 
eran presentados simultdneamente en el dispositivo. 
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-gi6 cuando este color 
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4). . Los valores medios de las 13 abejas estudiadas en esta 
.;situacidn muestran que las abejas realizaron una eleccidn 
d sim8trica de 10s grupos I y I1 y que luego esta elecci6n se desvi6 ', 
A?, 
-A 
slgnificativamente hacia el violeta en la visita-test (G=21.26; ! 
r h  
P<0.001). Por otro lado, si se tomn 10s valores de la visita- I -  - 
i test de cada una de las 13 abejas, un valor de G de heterogeneidad - - . 
-1 
- 1 puede ser obtanido . En este caso (violeta vs. amarillo), 
set=16. 28 qua es NS con 12 grados de libertad; i . e. , todas las 4 I * :  
7 2 
- .--Fw h &A 
- - -  - --=.& 
~ * l i s  - ,. - A  > &-"& 
:uanao este fue enfrentado a1 amarlllo. 
y azul simultdneamente, se . observ6 unr ir:r-'" - x r 1  10s dos colorelf tb/imdo 
valores medios de las 12 abejas estudiadas en esta situaci6n, azul 
y violeta parecen ser elegidos por igual (Tabla 5: 6~2.69; NS). 
Sin embargo, el valor de G para 10s datos agrupados (Gpooled) de 
las 12 replicas (violeta: 398 inspecciones - azul: 251 
inspecciones) fue Gm33.59 (g1:l; P<0.001) y muestraque hubo un 
desvio pronunciado hacia el violeta. De las 12 abejas estudiadas, 
- 
5 mostraron Ttk iralor de G significativo (sesgo hacia el violeta) y 
I 
7 mostraron un valor de G no significativo. Con todo, Ghet=l8.66, 
que es NS con 11 grados de libertad. Esto es, aun cuando 7 abejas 
no mostraron valores de G significativos, en todos 10s individuos 
ensayados existi6 una tendencia hacia el violeta a1 ser enfrentado 
kJ * a1 azul. No se observ6 sesgo alguno hacia el azul. Finalmente, cuando el azul y el araarillo -fueron ofrecidos sirnultdneamente en ,el dispositivo, un desvio significativo hacia 
el azul fue observado (Tabla 6: 6-6.26; P<0.025). Sin embargo, 
aun cuando el valor de G para 10s datos agrupados de las 8 abejas 
estudiadas fue altamente significativo (azul: 211 inspecciones - 1 amarillo: 86 inspecciones; 6-54.28; g1:l; P<0.001), el valor de Ghet fue 79.94 (gl:7; P<0.001). Esto es, no todas las abejas I mostraron una desviaci6n clara hacia el azul cuando Qste fue 
I enfrentado a1 amarillo, aun si 10s valores medios o 10s agrupados 
evidenciaron un desvio significativo hacia el azul. ; 1: ? 
I . , El -nto 2 conf irm6 el orden jerdrquico establecido 
para 10s tres estimulos espectrales: violeta en primer lugar, azul 
I c: segundo lugar y amarillo en tercer lugar. Las $Sjas, w e  
I C C. LsI 
m T a r V  b D m q  , 7 ,  . 
sim4trica de 10s tres grupos de flores previamente definidos, 
I 
mostraron en la visita-test un desvio significative hacia el grupo k 
de flores violetas, siendo el azul, a su vez, mds preferido que el 
amarillo (Tabla 7: x2=11.77; gl:2; P<0.005). 
Finalmente, para analizar hasta qu4 punto el estimulo del 1 
aluminio es "neutroIm respecto de la elecoidn de colores (i.e. si . 4 
influye o no en la elecci6n de colores) , fue ofrecido enfrentado 
a1 violeta (seis flores con aluminio y seis flores violeta), luego 
de las dos consabidas visitas de entrenamiento a las flores con 
discos de aluminio. Los resultados se presentan en la Tabla 8. 
Los valores medios de las nueve abejas estudiadas en esta 
situacidn muestran que 10s insectos aprendieron a asociar . . 
efectivamente el estimulb del disco da aluminio con la recompensa t 
de' soluci6n azucarada y que por ende lo prefirieron frente a1 t 
.I+ 
violeta (Gm7.27; P<0.01). Por otro lado, el valor de Ghet 
.calculado fue de 10.11 que es' NS con 8 grados de libertad. Esto 
I 
as, todas las abejas prefirieron significativamente con igu 
-sssgo el aluminio antes que el violeta. e .  
Tabla 5 
I 
Visita Grupo I Grupo I1 Total 
I Bntrenamiento 1 49 48 
2 60 58 
m 
Test Violeta: 33 
Azul : 21 
i Total : 54 G = 2.69 (NS) 
I V i o l e t a  vs a z a  (n=12 abejas). Valores medios de eleccidn floral ' 
de 12 abejas en un test en el que las flores violetas eran , 
enfrentadas a flores azules luego de dos visitas de entrenamiento 
a flores con discos de aluminio. 
En la visita-test, 10s colores fueron asignados en forma variable 
a 10s Grupos I y I1 (seis flores cada uno) de modo de asegurar una 




Visita Grupo I Grupo I1 Total G 
1 43 49 92 0.39 (NS) 
2 61 61 122 0 (NS) 
Test A Z U ~  : 26 
Amarillo: 11 
Total : 37 
G = 6.26 (P<0.025) 
ul vs am- (n=8 abejas). Valores medios de eleccibn floral P 
de 8 abejas en un test en el que las flores-azules eran 
I enfrentadas a flores amarillas luego de dos visitas d e i  entrenamiento a flores con discos de aluminio. 
En la visita-test, 10s colores fueron asignados en forma variable 
a 10s Grupos I y I1 (seis flores cada uno) de modo de asegurar una I distribucibn aleatoria en el sirnulador de flujo de n6ctar. 
Tabla 7 
rn Visita Grupo I Grupo I1 Grupo I11 Total x2 
Entrenamiento 1 39/39 39/39 39/39 - 117 
2 37/36.33 36/36-33 36/36-33 109 
Violeta: 21/13.33 
8 r Azu~: 13/13.33 
Amarillo: 6/13.33 
Total : 40 
L" x2 = 11.77 (P~0.005) 
vfo-ta vs azul vs amariLlp (n-7 abejas). Valores medias de 
elecci6n floral de 7 abejas en un test en el que las flores 
violetas eran enfrentadas a flores azules y a flores amarillas 
"luego de dos visitas de entrenamiento a flores con discos de 
aluxninio. Bajo barras, las frecuencias esperadas para cada grupo 
se- una distribuci6n aleatoria de las inspecciones en 10s Grupos 
I, I1 y 111. . 
la visita-test, 10s colores fueron asignados en forma variable 
a 10s Grupos I, I1 y I11 (cuatro flores cada uno) de mod0 de 
una distribucidn aleatoria en ,el sinulador de flujo de 
Tabla 8 
Visita Grupo I Grupo I1 Total G 
Entrenamiento 1 54 50 104 0.15 (NS) 
2 48 53 101 0.25 (NS) 
Aluminio: 29 
Violeta: 12 
Total : 41 




- Nuestros resultados sugieren que, luego de un entrenamiento z 
una seiial de reflecci6n relativamente continua y equivalente en el 
espectro visible (el aluminio), un orden jerdrquico respecto de la 
elecci6n de colores como seiiales en las fuentes de aliment0 puede ; 
K '  
ser establecido en las abejas de libre vuelo. El Experimento 
1 ~ermiti6 la comparaci6n entre pares de colores y el Experimen 
I confirm6 el order jerarquico establecido en el Experimento 1. 
Las abejas entrenadas a1 aluminio, con una reflecc 
espectral relativamente pareja en el espectro visible y una 
1 ' reflecci6n en el UV mayor que la del fondo, mostraron una . .g I a 
preferencia por el violeta, luego por el azul y finalmente por el 
I :millo. Parece dificil decidir si este comportamiento de 
I 
) -' ' elecci6n sesqada resulta de preferencias innatas espont6neas por 3 
ciertos colores luego de entrenamiento a una 'seiiil tedricamente 
' 4! 
"neutraN (Menzel 1967, 1985) o de procesos da generalizacidn de la 
" _  7 
I sefial de aluminio entrenada. 
7 ,  La segunda posibilidad supone que la seiial de aluminio no 
- Kl, 
- 
seria en realidad "neutran ya que podria influir la elecci6n 
I posterior de estimulos espectrales. Que la sefial no es neutra y 
, en canbio, asociable con la recompensa de soluci6n 
I I 
violeta, las abejas prefirieron significativamente el aluminio. " 
Por otro lado, si se habla de generalizaci6n de estimulos 
10s estimulos usados es necesaria. 
Como se dijo en el capitulo 1, la determinaci6n de tales 
al. (1987a) y de Menzel y Backhaus (1989), quienes encontraron que 
@&@p-c 
- I 
qae La abeja corresponden a dos ,zooesos oponentes de color 
W/Azul-Verde y Azul//W-Verde. En este modelo, la diferencia P" 
1 perceptual total entre estimulos aspectrales se calcula como la 
L 
suma de lag distancias absolutas en las escalas A y B de la Figura 
' 1  I 
7 (eschTa' A: W/Azul-Verde; escala B: Azul/W-Verde). De la 
para 7 (calculada para una adaptacidn a1 fondo gris usado), se 
- 
ede obtener las distancias perceptuales D entre 10s loci de 
nuestros cuatro estimulos usados segQn: 
D = I (Ai - AAIU) I + I (Bi - B M ~ )  1 ,  




Las distancias u son: entm aluminio y violetaF2.39; entre 
#. aluminio-y azul, 2-72 y entre aluminio y amarillo, 5.90. Asi,  el 
a 5 orden jerbrquico de colores obtenido en 10s experimentos de 
L 
b- 1veleccic5n espontbnea" puede relacionarse con un proceso de 
' generalizacidn en el cual leis abejas, entrenadas a la seiial de i ' 5 aluminio, prefirieron luego la seiial espeatral m4s cercana a la 
sefial preentrenada, ' Considerando las distancias establecidss 
- 
ere el alumipio el azul y el amarillo, 10s resultados de 
eleccidn espectral de estas seiiales se p ~ e U e ~ ~ t y b i 6 n  interpretar 
8 "'q 
44 8 t d  
c lo consecuencia del proceso de generalizaci6n, en el cual el 
azul fue preferido a1 estar m4s cerca que el amarillo de la sefial 
de aluminio. Del mismo modo, las Uiferencias en la eleccidn del 
violeta respecto del azul pueden relacionarse con la mayor 
cercania del violeta a1 locus del aluminio pese a que la 
1 oiferencia en distancias parece pequeiia. El amarillo, el color 
( ~ ~ 4 s  ale jado, fue asi el menos pref arido. 
, ~n la situaci6n experimental u e  dio origen a1 modelo de Backhaus et al. (1987a) (vease tambidn Menzel & Backhaus 1989), el 
I - 
Figura  7. Espacio antagonista de colores incluyendo 10s cuatro 
loci de 10s cuatro estimulos espectrales usados. Al: aluminio; V: 
violeta; B: azul; Y: amarillo; G: fondo gris. Los ejes A y B 
corresponden a 10s dos procesos espectrales antagonistas W/Azul- 
Verde y Azul/UV-Verde respectivamente. 
bril ignorado por las abejas en 1 , rimentos de ent-- - namic : o  ', 5 
< l a  
-. q 
* < 
' F  a colores en 10s cuales las bejas no- son entrene 1s particularmente a diferencias en el brillo de seiiales de escasa I I I 
'; diferencia en tono y saturacidn (vease tambien Backhaus et a1 t- , 
;I 
Fm 1987b). Esto coincide con 10s resultados de Daumer (1956) y von 
I -  -- 
!- Helversen (1972) (en este context~, el brill~ se define como la . ~ l  f 
."; 8 
suma de las absorciones de 10s tres tipos de fotorreceptores 
< espectrales luego de adapt-aci6n a1 fondo empleado en el 
experimento) . Sin embargo, las a kFm e jas pueden percibir diferencias 
, en el brillo de las seiiales de color tal como se vio en 10s 
.primeros experimentos de von Frisch (1914) y en experimentos de 
fototdxis mds recientes (Menzel & Greggers 1985). Asf, nuestros 
.. resultados podrian estar influenciados en realidad por 
- preferencias espontdneas o aprendidas relacionadas con esta 
dimensibn; i.e. las abejas bajaron a1 violeta no por el violeta en 
si ni por su proximidad perceptual a1 aluminio, sino por alguna 
caracterfstica especial del brillo. Sin embargo, la nedicidn de 
10s parametros espectrales empleados nos permiti6 establecer e p- 
siguiente orden jerdrquico referido al brillo: (1) azul: 1.3411: F. 
(2) amarillo: 1.2266; (3) violeta: 1.0114. Como se ve, este orden 
no es correlacionable en modo alguno con el obtenido para la 
eleccibn espectral. De este modo, descartamos que el brillo haya 
sido una variable relevante en la eleccidn "espont8nean de colores 
de las abejas. - - 
No podriamos excluir la incidencia de preferencias innatas 
I 
VJ 
por colores en nuestros resultados, sobre todo si se considera qu 
el orden de colores propuesto coincide con el orden d 
I I  - I =!I preferencias establecido por Menzel (1967) a partfr de sus ensayos 
I de aprendizaje : el violeta es aprendido mds rapidamente y elegid 




_ ,inalmente el vc-+ -azulado que es aprendido mds 
,--mente y con menor precisidn. Sin embargo, es imporrante 
subrayar que procesos de generalizacidn diferencial pueden 
8 7  
explicar por si solos nuestros resultados. .. - 
t 47 - j \  - 
w 
4 
- 1  
Las condiciones ecol6gicas externas podrian haber 
influenciado la eleccion espectral de las abejas estudiadas, i.e. 
el balance global de las flores nectariferas - y de sus colores - 
en el entorno podria reflejarse en realidad en el comportaniento 
de elecci6n observado. Sin embargo, las 40 usadas 
I I  ,G 1 
arrojaron resultados concordantes en experimdnkos 'q rieron 
diferentes periodos de disponibilidad de neSctar en las fuentes 
naturales y diferentes floraciones predominantes (verano y otoiio). 
Por ende, este factor tambieSn es descartable como relevante en 
nuestros resultados. 
La principal conclusi6n de nuestros resultados es que el 
preentrenamiento desempefia un papel decisive- en el llamado 
comportamiento de eleccidn espontdnea. Las abejas eligen las 
sefiales espectrales en una fuente artificial en funcidn de la 
experiencia previa aprendida en esa misma fuente antes que 
transferir la informaci6n aprendida en lugares distintos. Aun 
cuando las sefiales espectrales posteriormente elegidas no - 
estuvieron disponibles durante el preentrenamiento, procesos de 
rn 
,;neralizaci6n diferencial son posibles y pueden entonces " 
1 inf luenciar fuertemente cualquier elecci6n ltespontdnea". M i ,  el - 
termino llespontdneoll adquiere un valor relativo ya que, a1 no -. 
existir seiiales IVneutrasB1, cualquier estimulo podria afectar la 
m elecci6n de colores. Tal como fue afirmado por Menzel 
(comunicaci6n personal), cualquier ensayo de aprendizaje parece 
&&Wa&- la vieja memoria e inducir un comportamiento de bbsqueda 
. m 
. P L I  ' guiado par la nueva informaci6n aprendida er 71 nuevo lugar. 
' ,d 4 
- '  r t; -q 7F ;
-'"I P. - ,  5.  CONCLUSION =: 
2 .  
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A lo largo de nuestros experiaentos no 'pudimos dem~~strar 
istencia de preferencias espontbneas, de naturaleza iynata,. 
terminados estimulos espectrales. Esto no ~ i m i f  
r a r i a m e n t e  que tales preferencias no existan; puede ocur 
W4enzel 1985) que las abejas muestreh en realidad cierta~ 
@redisposiciones innatas por ciertos colores per0 que Bstas sem 
- 
de tal forma que el efecto del qprendiza je lao emaacqre 
Este punto constituye justamente una de la&& -. 
incipales conclusiones de la primera parte de nuestra tesis: lag 
idades de aprendiza je y memorizaci6n Be estimulos espectra2G 
la abeja domdstica son tan desarrolladas que cualguier 
kqTci6n de aliment0 en una fuente in~lucra el aprendiraja 
- . h & d o  de laa seiiales asociadas a 61 de modo tal que, de faltar I 
rC- I & " . ~ b s  efialee posteriormente , pueden ser f dcilmente generalizable. 
fluenciar'asi cualquier eleccidn de estimulos espectrales. 
A s i ,  hasta 10s estinulos pretendidamnee neutros pueden sex' . 
alizados, lo cual permite replantear la validez del tirmino 
WllE 
I vporktAneaw desde el dlaento en que asta espntaneidad .m r 
tambi6n la manifestacidn de un comportamiento aprendido. I 
Un experiment0 critic0 posible para grobar la existencia o no 
K-?e preferencias innatas por ciertos colores - actualmente 
10s medios que poseemos - consistirla en 
ntrenamienta a1 aluminio, estirulos 
I I A h l ~ * , ;  e: rctrales equldistantes del iont. del aluminlo (en thrminos de 
aistancias perceptuales). Asi, si la elecci6n resulta a h  sesgada 
-hacia algdn color. esto podria deberse a las preferencias innatar 
aludidas. suponiendo que. otros factores extrafios hayan sido 
controlados. Sin embargo, este experiment0 implica el control 
- 
exacto y calculado de las distancias perceptuales, esto es del 
4 
- 1 tono y de la saturaci6n de 10s colores a usar, un hecho inposible D '  de lograr con simples cartones de colores per0 si realizable con 
i filtros de color y otros dispositivos adaqu?doq. Del mismo rodo, 
4 1  diferentes estimulos espectrales pddrlan usarse en el 
1 
I 
entrenamiento con el fin de detectar posibles dependencias del 
I proceso de generalizaci6n en relaci6n con la longitud de onda. 
- J I 'd . 

I 
.a ,y?--- / . - ~m~ortancia de la information 
A 
.,elf ativa en la recoleccion d e  
. . i 11 nectar de la abeja ~ p f s  m e Z Z i f e r r  4 d ~ -  t us0 de una sustancia de 
I I ) -d mgmerrcado negativomm 
1. 
El valor funcional de las feromonas de "marcado positive" se 
a1 considerar que estas seiiales permiten la orientacibn y 
I !  
de las fuentes de aliment0 a cortas distancias. Por 
Il + 7 41 
m- k- 
importantes en la eficiencia recolectora de las 
Una intervenci6n similar dy ,,sustancias - de "marcado 
-I 
I 1'. L - negativow (sustancias que, a1 ser liberadas , pkoducen el rechazo 
q d e  las superficies marcadas) en la eficiencia recolectora fue, a1 I - > 
~rincipio descartado (Butler 1966, Simpson 1966). 
- 
1 Se ha postulado que 10s animales nectarivoros s61o pueden 
~alizar una estimaci6n de 10s ,contenidos de nectar despuh de 
haber probado efectivamente las flores (Pyke 1978). Sin embargo, 
en el caso de las abejas, se ha sugerido gue las recolectoras 
I .I 
pueden distinguir flores con nectar de flores -vacias visualmente 
(Thorp at al. 1975), por el olor del nectar en si (Heinrich 1979, 
) o por gradientes intraflorales de humedad (Corbet et 
Ndiiez (1967) demostr6 ademds experimentalmente que una 
sustancia de marcado negatlvo debia ser usada por las recolectoras 
para distinguir flores con flujo de nectar (recompensadas) de 
flores sin flujo de nectar (agotadas). Trabajando con doce flores 
artificiales identicas (6 recompensadas y 6 agotadas) conectadas a 
I 
I - - 3  _ -  
un extractor de aire, ,,,- ,,,,,, 
echazadas por las recolectoras, que centraban entonces su 
nspecciones en las flores recompensadas, y que estos rechazos 
saparecian cuando el extractor de aire era encendido. Por ello, 
uso la existencia de una sustancia de marcado negativo, 
mpleada para permitir el reconocimiento de flores agotadas y 
cer asi mAs eficiente la recolecci6n de n6ctar. 
i Pese a estos resultados, el tema de un probable marcado 
tivo de flores s61o reapareceria diez aAos mEis tarde. En 
base a observaciones de campo y sin demostracidn experimental, 
otros autores sugirieron la existencia de una feromona de marcado 
egativo en la recolecci6n de nectar: Frankie y Vinson (1977) erl 
Xylocopa virginica texana , Corbet et al. (1984) en Apis nellifera 
y en Bombus pratorum, Wetherwax (1986) en Apis mellifera y Kato 
(1989) en Bombus diversus observaron rechazos de ciertas flores y 
I 
postularon la existencia de sendas sustancias de marcado negativo 
de accidn similar. Ninguno de estos autores, salvo Corbet et 
1 quienes parecen haber interpretado 
experimental, cita el trabajo original de NdAez. 
Los trabajos de Frankie y Vinson (1977) estan referidos a la 
'- 1 
recoleccidn de nectar de X. v. texana en flores de Passifloz%- 
.incarnata; estos autores observan que cada flor es-visitada, 
'P 
. promedio, cada diez minutos. Si una flor es visitada antes de 
- este periodo, 10s insectos la rechazan. Por su parte, 
,Orbet '5 
al. (1984) observan, tanto para A. mellifera recolectando nectar 
en flores de Epilobium angustifolium y de E .  fleischeri como para 
B .  pratorum en flores de Borago officinalis, que flores 
recientemente visitadas tienen menor probabilidad de ser 
inmediatamente revisitadas. En el caso de A. mellifera, estos 
rechazos se verificaron si las abejas volvieron a las flores en un 
. - -  - ' I \ 
3 --mp--naid~ =artre 1 y 2 minutot, e r ca, da B&+ 
Ipratorua, el interval0 en cuestidn estuvo comprendido entre 2 y - 
Lminutos. Wetherwax (1986) observa que A. .ellifera, recolectando 
1. 
,nectar en Lotus corniculatus, rechazan flores cuyo contenido er 
,n6ctar es menor en 41% que una muestra a1 azar de estas flares 
mientras que las flores aceptadas presentan un contenido de nectar 
;superior en 24% a dicha muestra a1 azar. Finalnente, Kato (1988) 
L 
,observa que, durante la recolecci6n de nectar en tres especies 
japonesas del genero Impatiens (I. textori, I. hypophylla, e I. 
noli-tangere), B diversus rechazan aquellas flores que han sido 
'recientemente visitadas (hasta 2 ninutos antes). Corno se ve, estos 
datos constituyen observaciones congruentes con la hip6tesis de un 
.marcado negativo de flores recientemente visitadas mAs no 
-demostraciones acabadas de la misma. 
b. 
L 
En nuestro caso, estudiamos la posible utilizaci6n de una 
:sustancia de marcado negativo en una situacibn en que todas las 
Fflores de un dispositivo artificial presentaban recompensa de 
; soluci6n azucarada . Se analizaron 10s comportamientos 
'relacionados con la probable estrategia de marcado negativo y su 
C 
lincidencia en la eficiencia recolectora de la abeja A. .ellifera. 
4 Esto implic6 tambihn un Bstudio de 10s patrones de movimiento as abejas ensayadas en el dispositivo experimental y un - 
andlisis de la incidencia de estos movimientos en la eficieacia 
recolectora 





50 metros del laboratorio, en el apiario de la Sociedad; 
'3Argentina de Apicul 
4 4 Buenos Aires . 
,:m Estas abejas 
7 solucidn azucarada 
tores (S .A. D.A. ) , Conzalez CatBn, Provincia de 
k 
fueron previamente entrenadas a recolect 
50% (p/p.) en el Simulador de Flujo de Nectar 
'I 
LI  
' jNJilez 1971) antes descrito. Fueron entonces marcadas con un % 
i 
<punto de color en el t6rax (Frisch 1967) para facilitar SUB 
posterior identificaci6fi. '+ 11.: I I En este caso, todas las flores del dispositivo experimental - '3 
presentaron f lujo continuo de %of uci6n azucarada . El flu jo total 
de soluci6n azucarada provisto fue de 2.04 pl/min (cada flor 
- :ecibi6 1/12 de este flujo total, esto es, 0.17 pl/min) . 
dalibraciones previas fueron realizadas de modo de asegurar que el 
lujo de recompensa era realmente equivalente para las doce flores 
-= 
del dispositivo experimental. 
- Como se muestra en la Pigura 4c, cada flor 
presentaba en su base dos perforaciones adyacentes a la canula que R 
proveia la soluci6n azucarada de 
podian ser arrastradas y/o aiectadas accionando 
Luego del pre-entrenamiento, se 
las medidas experimentales mientras que el resto era enjaulado 
para uso posterior. Cada individuo fue seguido durante dos i 
visitas consecutivas a1 Simulador de Flujo de Nectar. 
Aprovechando la numeracidn asignada previamente a las flores 
artificiales, durante la 
Inspecciones (descensos 
totalmente en el tubo de acceso de las flores artificiales) v de 
I (descensos en 10s cua s la abeja introdujo s61o las 7 
antenas en el tub0 de acceso para luego abandonar inmediatamente 
la flor) en sus secuencias temporales. ~ambibn se midieron el 
.I ---'-- > Tiempo de Visita (tiempo transcurrido desde la llegada de la abe2a & I 
a1 Simulador de Flujo de NBctar hasta su partida hacia la colmena) 
y el Tiempo de Ausencia (tiempo transcurrido entre visitas). 
i! En la seuun- visit& luego de haber accionado el extractor d~ 
ge midieron-10s mismos parametros anteriores. 
. !  
~610' se usar5n aquellas abejas cuyos Tiempos de Ausencia 
2 fueron inferiores a 5 minutos de modo de asegurar una 'buena 4 motivacibn recolectora (Media 2 e.s. : 3.12 f 0.13 mini n-50). 
' ' Cuarenta ( 40) abe jas f ueron estudiadas , totalizando asi ochenta 
*i 1 !  (80) visitas. Con el fin de verificar que el orden de 10s 
- 1  
. tratamientos no incidib sobre 10s resultados observados, diez (10) 
I. 
s m6s fueron usadas como grupo control y sometidas a una 
J secuencia invertida de tratamientos (esto es, primera visita con 
,J' el extractor de aire encendido, sequnda visita con el extractor de 
-. aire apagado). 
3 Dado que, en cada caso, ,, mismo individuo fue medido dos 
vaces (antes y despues), el Test de t para muestras apareadas fu 
usado para el an6lisis estadistico (ear 1984, pp 150-153). 
'h Para evitar la memorizaci6n de la posici6n esspcial da la 
lores respecto del entorno, el disco acrilico sobre el 
estaban montadas era girado a intervalos irregulares. 
- Los resultados presentados en la Tabla 9 muestran que tantc 
medio de inspecciones por visita como el niunero medio de 
rechazos por visita variaron significativamente dependiendo del 
encendido o apagado del extractor de aire. Con el extractor 
encendido, las abejas realizaron un mayor ndmero de inspecciones 
florales (tz12.34; gl:39; p<0.001) per0 apenas 0.13 f 0.05 
rechazos por visita (x f e.s. ; n=40). Previamente, con el 
extractor apagado, habian realizado un nlrmero medio de 11.43 + 
0.79 rechazos por visita (x f e.s; n=40) (t-14.24; p<0.001). 
La Tasa de Recolecci6nt definida como el ntlmero de flores 
por minuto fue la misma en las dos situaciones 
experimentales (con el extractor encendido o apagado) (t=O.ll; 
NS). Sin embargo, la duraci6n de la visita (Tiempo de Visita) fue 
significativamente mayor en la segunda visita, con el extractor de 
. encendido (t=8.96; peO.OO1); esto es, las visitas se 
ongaron a1 hacer las abejas, en esta situaci6n, un mayor 
ntlmero de inspecciones florales. 
I Los resultados de la Tabla 10 muestran que la lrnica fuente de 
I variaci6n en el disefio experimental fue el kip0 de tratamiento en 
s (extractor encendido o apagado) y no el orden en que estos 
I tratamientos fueron aplicados. Cada valor de la Tabla 9 fue 
I comparado con el valor equivalente de la Tabla 10, obtenido bajo 
I un mismo tratamiento. Para esto se us6 un Test de t para dos 






La manifestaci6n del com~ortamiento de rechazo fue Luwo 
I analizada en las cuarenta abejas originales, en relacidn a I 
secuencias temporales de inspecciones florales. Para esto, 
I 
definimos seis categorlas de secuencias temporales observables en 
nuestro experimento: Evento 0 ,  definido como el nretorno imediatc 
a la flor que se acaba de abandon-" , Evento 1, definido como el 
"retorno a una flor particular luego de haber visitado otra florn, 
gvento 2, definido como el Vetorno a una flor dada 
visitado dos f lores distintasn y as1 sucesivamente 
5 ("retorno a una flor dada luego de visitar cinco 
3 -istintasn) (Figura 8). Asi, las visitas integras de las 
I 
1 pudieron ser descompuestas y analizadas en tbrminos de esta 
I secuencias dindmicas. 
1 41 b ' 
Establecimos entonces la probabilidad de manifestacidn d e d - ;  
uno de estos eventos en las dos situaciones experimentales 
PA: probabilidad de manifestaci6n bajo la situpcic52 A, i.e. , con 
i- I 
I 
el extractor apagado ; PB: probabilidad de manrf estaci6n ba jo la 
_ -  situacidn B, i. e., con el extractor encendido) . En -la- Tabla 11, 
1 
' comparando la hilera de PA con la de PB, se puede observar que el 1 L 
,.us0 del extractor de aire no afect6 la probabilidad de 
. 
:~manifestacibn de cada evento. Las comparaciones apareadas para 
- 
cads Evento fueron todas no significativas luego de emplear un 
Test para la Comparaci6n de Proporciones (Zar 1984, p. 395) . Sin 
embargo, la comparaci6n entre Eventos dentro de una raisma hilera 
muestra que, en ambas situaciones experimentales, la probabilidad 
de manifestaci6n Fue la misma para 10s Eventbs 1,2,3,4 y 5 
, (x2=8. 95; gl : 4 ; NS; , con el extractor apagado/ x2=8. 24 1 1 : 4; NS; 
con el extractor encendido) per0 fue significativamente menor para 
Figura 8. Algunos ejelnplos de posibles eventos 0 ,  1, 2 y 3 .  
- 
el ento 0 (x2=265.25; gl:5; p<0.001 con el extractor apagado/ 
x2=247.31; gl:5; p<0.001 con el extractor encendido). - '7 
El porcentaje de rechazos en cada tipo de evento fue 
tablecido en ambas situaciones exprimentales. Los resultados se 
presentan en la Tabla 11. El porcentaje de rechazos fue mzlximo 
(89.99 f 2.70; media f e.s.; ~ 4 0 )  cada vez que las abejas 
retornaron inmediatamente a la flor recien abandonada (Evento 0) y 
sminuy6 hasta alcanzar valores no significativamente distintos . 
de cero cuando las abejas visitaron cuatro o mds flores antes de 
.gresar a la misma flor. Una vez encendido el extractor de aire, 
el porcentaje de rechazos fue cero para todos 10s tipos de eventos 
-! 4 
v.63 f 0.44; 0.59 f 0.33 y 0.23 0.23 no distintos 
.gnificativamente de cero: t=1.43; ts1.78; t=l respectivamente). 
- :to es, el retorno inmediato a la flor que se acaba de abandonar 
ocurre con muy baja probabilidad pero, cuando acontece, el ' 
rcentaje de rechazos es mzlximo 
I 1  
TABLA 9: Valores obten2-JS er Las dos situaciones ---erimentales: 
con el extractor ae aire apagadc encendido !k respectivamente. 
. n  Extractor Apagado Extractor Encendido 
(x f E.S.; n=40) (x f E.S.; n=40) t 
d Inspecciones 124'.55 + 5.07 169.83 f 4.60 12.34 <0.001 ' por Visita Rechazos 0.13 f 0.05 4 14.24 <O.OO 
dpor Visita 
'~asa de Reco- 8.20 + 0.18 8.19 f 0.18- 0.11 NS 
-I lecci6n 
' 1 ! (no de f lores/min) 
:iTiempo de Visita 16.59 f 0.57 21.00 + 0.63 
(min) 
TABLA 10: Valores obtenidos en las dos situaciones experimentales 
invertidas: con el extractor de aire encendido y apagado 
1 
respectivamente. 
Extractor Encendido Extractor Apagado 
(x f E.S.; n=10) (x  f E.S.; n=10) t 
Inspecciones 162.90 f 8.44 120.80 f 6.12 8.51 <0.001 
por Visita 
Rechazos 0.10 + 0.10 9.30 f0.52 17.97 <0.001 $ 
- por Visita 1 
Tasa de Reco- 8.14 f 0.19 8.17 f 0.23 0.54 
' lecci6n 
(no de flores/min) 
b :  Tiampo . - de Visita 20.27 f 1.35 16.11 f 1.02 
PABLA 11: Secuencias Temporales de Recolecci6n de Nbctar: 
probabilidad de manifestaci6n de cada evento y 
porcentaje de rechazos asociado a las dos situaciones 
experimentales A y B (extractor de - aire apagado y 





PA VS PR NS 
% A ( %  ae 89.99 
Rechazos f 
en A) 4-70  
% B (%'de 0.63 
Rechazos f 
en B) 0.44 
t 31.63 
( %  A vs % B) 
P <o. 001 
- -  ,
I 
. J ' k Los resultados obtenidos 
5 sustancia que, a modo de marca r 
,. 
! en las flores recientemente i 
abandonarlas. I Asi, esta sustancia es usada no s61o para distinguir entre flores no prod 
I * nectar (Nrlfiez 1967), sino qua 
m8s amplio, es decir, durante la recolecci6n de nectar en un grupo I 
de flores donde todas las flores involucradas presentan una oferta 
continua de nectar. En este rlltimo caso, como se demostr6, la 
I marca en cuestidn permite a la recolectora evitar las flores ,' , 
- recientemente vaciadas, que a ~ n  o hen tenido el suficiente tiempo 
I para volver a ilenarse. 
I m:<--.:-"-; ; 
'natugaleza I1negativat1 o repelente de esta sustancia I '  ' empleada durante la recolecci6n de nectar fue evidenciada mediante 
'a  1 el uso del extractor de aire, dispositivo experimental qua - 1 
I permitid arrastrar la marca olfativa (o parte de ella) de las 
flores artificiales. En ese sentido, lo que realmente results 
I rerevante en un dispositivo de este tipo es que sea capaz de 
I alterar Itla esfera expansiva de feromona que se difunde a partir 
- del punto de liberaci6nu ya que "variaciones aparentemente 
I 
.- pequefias en la concentraci6n son Be por si decisivas para una 
I respuesta de comp~rtamiento~~ (Wilson h Bossert 1963). A1 encender 
el extractor de aire, aument6 significativamente el nhero de I inspecciones (Tablas 9 & lo), es decir el grado de t1aceptaci6nfi de 
I las flares artificiales. En el caso en que la marca olfativa 
hubiese sido ositivaw, es decir de naturaleza atractiva, las 1 m- 
abjas haber rechazado lab floras a1 faltar la clave 
A 
olfativa (extractor encendi ). 
encontrado en 10s experimentos realiaados sino que en realidad se - - - 
observ6 el efecto contrario, resaltando asi la naturaleza negativa 
17 '=)!I 
ae la marca quimica liberada por las hejas. 
Los resultados obtenidos 
hip6tesis de que 10s rechazos resultan de la aplicaci6n de una 
marca positiva graduada, esto es 
flores donde hubiera menos marca positiva. El andlisis temporal 
. del comportamiento de las abejas 
en volver a una flor dada, mds tienden a aceptarla. Si la marca- 
fuese positiva y se volatilizase en el tiempo, deberia haber 
observado el resultado inverso. 
Las abejas aumentan entonces su eficiencia recolectora a1 
evitar volver, por un period0 corto, a las flores recien visitadas 
hasta que el flujo secretor haya restituido una recompensa 
auficiente de nectar y la volatilizacidn haya atenuado el efecto 
de la marca repelente. Nuestros resultados indican que en el 
Evento 4 (seis flores visitadas), y con el extractor de aire 
apagado, la marca ya ha desaparecido. Considerando una Tasa de 
Recoleccidn de 8 flores/minuto (Tablas 9 & lo), la duraci6n 
efectiva de la marca olfativa pu 
s, Si se toma en cuenta el 
ofrecido en nuestras flores artificiales, la rdpida volatilizaci6n 
de la sustancia de marcado negativo permite la discriminaci6n de 
Flaquellas flores que, temporariamenta, no proveen recompensa. ls 
probable que la marca negativa sea en realidad una sustancia 
relativamente voldtil per0 la naturaleza y la gldndula de origen 
de tal sustancia son, por ahora, descong ?{?as. Sobre este punto 
-+- - 
en particular, volveremos en el Capitulo 8 '(concluslbn) . 
I En base a c e . campo, otros autores (Corbt et 
(I 
el. 1984) han estimado diferentes ' duraciones efectivas para una 
arca olfativa de efecto similar a1 aqui propuesto. En el trabajo 
e Corbet et a1 (1984) se propone concretamente una duraci6n de 1 
2 lninutos para marcas negativas depositadas por abejas A. 
llifera en Epilobiua angustifoliur y en Epilobium fleischeri. 
na explicaci6n posible podrfa atribuir estas discrepancias a 
ambios en 10s niveles de motivaci6n de las recolectoras en 
elaci6n con el flujo de soluci6n azucarada obtenido en las 
uentes de aliment0 (NdAez 1974, Balderrama et al. 1991) y/o con 
1 nhero de flores disponibles. 
Aun cuando demostramos que las abejas que vaciaron de 
solucibn azucarada una flor artificial proceden luego a marcarla 
e modo de evitar posteriores vis$ggs, inmediatas, otras sefiales 
, r '  . - 
eromonales, como 10s "f ootprintsi crtados en la Introducci6n 
- - 
tler et al. 1969), son seguramente usadas para sefializar 
sitibamente a las f lores artif iciales. Estas feromonas son de 
I #larga duraci6n (Butler et al. 1969, Ferguson & Free 1979, Schmitt I 
1990) mientras que, como se demostrb, la marca negativa 
?'; ' 
co:& durikidn. ~ s i ,  el mensaje final, resultante de la 
I *teracci6n de 10s dos tipos de sustancias depositadas en las 
.m 
I res, dependeria del balance entre las marcas atractiva y - - 
"A 
ativa 9 Inicialmente y seguidamente a la inspecci6n y 
k 
- I aciariento de una flor, la sustancia negativa promoverd su rtlpido 
Posteriormente, a medida que esta sustancia se 
volatiliza, la sefial atractiva de mayor persistencia pasard a 
uevamente atractiva para las abejas. Entretanto, el flujo de 
nectar habrd restituido la recompensa de nectar en la flor. 
ta ulaci6n de una sefial en base a dos sustancias 
rn - ; s no opuesto no es novedosa. Hoy se sabe que las feromonas 
nsectos estdn constituidas en general por varia~ @I@ 
, qua no son necesariamente del nismo signo en t4rrninos del 
desencadenamiento de una respuesta comportamental. El caso de la 
$ feromona sexual de la mariposa del gusano de la seda Bombyx ~ o r i  
9 
4 es un buen ejemplo de esta situaci6n (~aissling- 1979): dos 
I 
'4 sustancias, Bombykol y Bombykal, interactlran tal que el Bombykol 
I 
- desencadena la respuesta de acercamiento del macho hacia la hemra d 
que el Bombykal no s61o es inefectiiro sino que bloquea la 
desencadenada por el Bombykol. Sin embargo, la 
proporci6n de Bombyko1:Bombykal liberada por la hembra es de 10:l 
su valor adaptativo consiste en el efecto desaturante ejercido 
por el inhibidor Bombykal a cortas distancias, permitiendo asi un 
- 
ajuste fino del comportamiento de orientaci6n cerca de la fuente 
- I 
I - 
de emisibn. En nuestro caso, m8s all& de las Similitudes 
relacionadas con la interacci6n de dos sustancias, una positiva y 
una negativa, es aventurado adn de hablar Be una feromona de tipo 
dual, maxime cuando no se conoce ni la naturaleza quimica ni el 
igen glandular de las sustancias involucradas. 
El reconocimiento de las flores recientemente visitadas 
mite a las abejas reducir el namero de flores inspeccionadas 
cesario para alcanzar la carga de buche referida a la situaci6n 
experimental de flujo y distancia ensayados (Ndiiez 1982). De este 
modo, la estrategia desplegada por una abeja recolectora le 
permite ahorrar la energia y el tiempo requeridos por la 
introduccidn completa de su cuerpo en el tubo de acceso de la flor 
r el abandon0 de la misma en retroceso. Si se considera que 
el costo mayor de 10s movimientos recolectores estaria en 10s 
despegues a1 abandonar cada flor visitada (Balderrama et. a1 
'-- 
h8'91), y si a et,J se a$-sga el costo en tiemp de un abanddno 
archa atrdsv, el valor adaptativo de la qstrategia de marcado 
negativo aparece claro en terminos de una optimizacidn energetics 
individual. 
Nuestros resultados sugieren ademds que otro componente, 10s 
8 1  m 
patrones de movimientos, dentro de 10s cuales el retorno inmediato $1 
a la flor recientemente visitada ocurre con muy baja frecuencia 3 
(Bvento 0 ,  Tabla ll), tambien contribuye a la eficiencia 4 
recolectora. Es sabido que las abejas ajustan estos movimientos ;- 
I ' de mod0 de disminuir la distancia de vuelo interfloral y la - 3 
direccionalidad, introduciendo giros continuos, cuando se mueven 
-4 
en Areas ricas en nectar (Pyke 1978, Heinrich 197?, - ,. Waddington -d 
- E# 
1980, Schmid-Hempel 1986). Estas conductas les permi2ei1 realizar , 
Ima bdsqueda concentrada dentro de un drea dada. Vemos ademds que 
- 4 
P 
sus patrones de movimiento estdn programados de modo tal que $ 
mramente retornan a una flor recientemente vaciada. Este hecho 
un notable ahorro energetico. En el caso en que 
pese a todo, la acci6n de la marca negativa 
se hace sentir. Es de notar que una memoria de las posiciones 
florales (Manning 1956) no puede explicar 10s movimientos de 1 
~scolecci6n observados en nuestro dispositivo debido a la rotaci6n 
irregular del disco con flores, tal como se explic6 en 10s 
- 
'4ateriales y etodos . 
Asi, si bien demostramos la existencia y empleo de una 
sustancia de marcado negativo en el context0 de la recolecci6n de 
nktar en flores recornpensadas, tambi6n vemos que 10s patrones de 
movimiento se programan en funcidn de aumentar la eficiencia 
recolectora. Ambos factores confluyen asi para hacer de la abeja 
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En el ~ ~ ~ i t u l o  anterior se dewstr6 qua la marca negativa es 
empleada dentro de una estrategia individual asociada con la 
rlores artificiales sin recompensa 0 recientemente visitadas par 
ella misma en base a1 efecto repelente de esta sustancia, la marca 
negativa es, en principio, una sefial de uso individual. Por ende, 
hemos sido particularmente cuidadosos, a lo largo de las pdginas 
anteriores, en no caracterizar a la sustancia involucrada como 
glferomonagl. Ef ectivanente, de acuerdo con su def inici6n (Karlsson 
& Liischer 1959), este tdrmino implica comunicaci6fi' 
intraespecifica, es decir la participacidn de dos individuos 
misma especie en un proceso en el que el acto o sefial 
uno de ellos aumenta la probabilidad de desencadenar una respuesta 
4ada en el otro que sea benefica para uno 0 para 10s dos 
participantes (Mark1 1985). 
De este modo, el empleo o no del ternino lgferomonagt es algo 
mds que una cuesti6n semdntica ya que plantea la pregunta acerca 
nos propusimos estudiar el posible reconocimiento de la marca 
resultados referid .i-.,ynq~ 7 =n esta aap@kaiid -fhtentan respondir pi .kg 
r+!pFl 4 -. . . 
pregunta arriba planteada. . ~ . r  
1 
8 LI - - 
Se usaron abejas Apis mellifera l i g u s t i c a  de una colmena 
J 
lsituada a 50 m del laboratorio. Como en 10s capltulos anteriores, 11 
4 4 
.- 
'ise us6 el simulador de flujo de n4ctar ya descrito. 
, ? 2.1. Procedimiento e-rimental : 
., ill" 
e acuerdo a1 metodo de entrenamiento kambien descrito, par 
ejas fueron entrenados a trabajar regularmente 
spositivo. Cada miembro del par fue identif icado 
-- 
punto de distinto color en el t6rax. 
Durante el preentrenamiento, se ofrecid en el dispositivo 1 ,,. 
>pl/min de soluci6n azucarada 50% (p/p) como flujo total. Luego de 4 
:'I dos visitas de preentrenamiento, se suprimi6 el flujo de soluci6n 
9ucarada en aeis de las doce flores. A1 mismo tiempo, se vari6 - 
.$ 
*'!la velocidad de inyeccibn de la soluci6n azucarada, de modo que el % d  
r - - f b f s F ;  ' 
:~flujo total pas6 a ser 2 pl/min. Asl, el flujo toEa resultante 
mi I ?en el dispositivo fue nuevamente 1 pl/min a1 haber s61o seis 
'1 
I .iflores recompensadas. La disposicidn de las flores recompensadas 
1 
no recompensadas fue establecida segUn una serie de nheros 
I I Leatorios de modo de asegurar una distribuci6n azarosa de las a 
asiciones de ambos tipos de flores en el sinulador. 
Ih 
estudiados en el Pares sucesivos de abejas fueron 
spositivo. 
s mediciones empezaban cuando el segundo miembq~ 491 - I par llegaba 
a1 simulador y terminaba cuando uno de 10s 'miamb;os del par ' 
qbandonaba el diepositiuo. De eate modo, las mediciones fueron 
' I  1 
A. --a b-x3x- ,L 
urante perfodos en dos 
recolectaban solucidn azucarada a1 mismo tiempo en el aparato. El 
' j tiempo efectivo de medicibn varib considsrablemente de par en par ip dentro de un mismo par de abejas ya que las abejas podian 
llegar y/o partir desfasadas. Es de notar. sin embargo, que er 
muchos casos llegaron Iten fase" (a1 mismo tiempo) a1 alimentador. 
L 
a i Para la medicidn, definimos dos categorias de secuencii 
J 
h temporales de recoleccidn de nictar: Evento 0, definido como el 
I _ 
I-retorno inmediato de una abeja a una flor que ella misma acaba de 
I 
r- abandonar, y Evento 0 Cruzado, definido como la visita de una 
-.; 1. 
i i' abeja a una flor que acaba de ser abandonada. por la otra abeja del I 
' J  . 
'r I par. 
r;- 
k - Medimos entonces el namero de estas dos 
k:cuales se manifestaran Tnspecciones (desoensos en 10s cuales la 
- 
!;isbeja se introducia plenamente en el tubo de acceso de la tlor) y 
r 
b-~echazos (descensos en 10s cuales la abeja introducia apenas las C-' r 
plantenas en el tubo de acceso para luego abapdonar presurosamente ' 1  
I 
bh,la flor). 1 
En la siguiente visita, y con el mismo par de abejas, se ?\ 
? -. 3 
: midieron 10s mismos pardmetros per0 luego de haber invertido la 
I '  
f-,distribucidn de las florss recompensadas y no recompensadas y de 
,". - 1 
kbaber encendido el extractor de aire. d 
P -, , 
r Veinte pares de abejas fueron medidos de esta manera. Como 
I - -G 
 resultado ado, 210 Eventos 0 y 402 Eventos 0 Cruzados fueron .! 
I 
h analizados. 
t '  
Para evitar un adiestramiento de las abejas a las posiciones 
1: florales, el disco con las flores fue ademds rotado I 
' irregularmente . 
L 
La Tabla 12, referida a 10s Eventos 0, muestra que, cuando el , 
extractor da aire estuvo apagado, las abejas rechazaron las floras .' 
) que ellas mismas acababan de abandonar en 77% de 10s -cases. Por 
I ~tro lado, cuando se encendi6 el extractor de aire, las abejas 
aceptaron las flores que ellas mismas acababan de abandonar en 
de 10s casos. Los rechazos disminuyeron 
I mientras que las inspecciones aumentaron significativamente toda 
rez qua el extractor de aire fue encendido. La interacci6n entre 
f '-as y colunnas fue altamente significativa segdn un "Test de 
de Independencia de 2 x 2" (Sokal h Rohlf 1981), - es decir, e 
comportamiento observable en la situacibn de Evento 0 dependid de 
si el extractor de aire estaba encendido o apagado (Gadj=146.70 
g1:l; p<O.OOl). 
R La Tabla 13 muestra que las abejas reconocieron la marca d 
1-a compafiera ya que en 65% de 10s Eventos 0 Cruzados mostraro 
m- 
rechazos hacia las flores que acababa de abandonar la otra abeja 
del par. A1 encender el extractor de aire, 10s rechazos 
desaparecieron y las abejas aceptaron las flores que acaba de 
abandonar el otro miembro del par en 98% de 10s casos. Aqui 
nuevamente, la interaccibn entre filas y columnas fue altamente 
Finalmente, analizamos si la proporci6n de rechazos fue mayor 
10s Eventos 0 que en 10s Eventos 0 Cruzados, es decir, si las 
abejas rechazaron con mayor fuerza sus propias marcas antes qua 3 
la8 marcas de otros miembros de su misha colonia. Para esto, se I 
emple6 un Test de Comparaci6n de Proporciones (Zar 1984). Los 
resultados se presentan en la Tabla 13. En este caso, debimos I 
R@.o en que lss abejas visitsljtin ma flor que eca ~a ae sat 
x 
abandonada por otra abeja, fuese mayor que la observable en el 
cc I en que las abejas visitaban la f lor que ellas mismas acababa 
ae abandonar (2=2.23; ~~0.025, una cola). Como control, el mism. 
,,!itipo de analisis fue empleado para comparar el comportamiento de I ,  - 
jlas abejas hacia suS ]propias narcas y hacia las marcas de las 
\ I 
' # .  otras abejas con el extractor de airs encandido. En este Ultim 
? caso (Tabla 
.. 
. I  : dos colas) 
diferencias 
it.. 
' ' 7 ,  . .. & -* ' '. 
L>-- 
i f. -d- 
. -. J 
I las dos categorias (con Rechazo y 
son Inspeccibn) en las dos situaciones experimentales (extr 
4 
-146.7; df:l; p<0.001 , ,.. de aire apagado o prendido); Gadj  
Con Con 
Rechazo Inspeccidn z 
Extractor apagado 95 28 123 
Extractor encendido 1 86 87 
C 96 114 
J 1 Tabla I3 Ndmero de Bventos 0 Cruzados en las dos categorias (con 
Con Con 
Rechazo Inspeccidn C 
Extractor apagado 141 76 217 
t 
Extractor encendido 3 182 185 
Rechazo y con Inspeccidn) en las dos situaciones experimentales 
ex212.8; df:l; P<0.001 (extractor de aire apagado o prendido); Gad, 

A partir de estos resultados mostralalos nuevamente que las 
I I 
abejas emplean la marca negativa en el context0 de la recoleccidn 
de nectar de modo de evitar la inspecci6n plena de flores que 
ellas mismas acaban de abandonar. J En ese sentido, la marc 
negativa es una sefial de "us0 propioB1. 
Otros ejemplos de marcas olfativas individuales han 
recientemente informados. SeAales de estas caracteristicas, 
asociadas tambien con la orientaci6n durante la recolecci6n de 
I alimento, han sido encontradas en las hormigas obreras de 
I Pachycondyla' tesserinoda (Jessen 61 Maschwitz 1986) y de - - 
I Leptothorax sffinis (Maschwitz et a1 . 1986) . En estos ' casos , las 1 
hornigas se benefician del reconocimiento de sus propias marcas d, 
rn 
sender0 ya que sino deberian desentrailar la confusi6n de rastros 
I que ocurre cerca del nido y sus alrededores. De esta modo evitan 
ademds adentrarse en rastros desconocidos que las podrian llevar a 
I dreas donde podrian perderse m8s fdcilmente. 
rn En el caso de la marca negativa de las abejas, considerando 
que una abeja realiza normalmente, durante una visita, m8s de cien 
inspecciones florales sobre un nJnero reducido de flores 
I disponibles (ver capitulos anteriores), el empleo de 
m 
.ustancia resulta particularmente lltil para el ahorro de tiempo y 
1 de eneraia en la actividad recolectora tal coma ya se discuti6 
esta I 
Dado que bsa no fue nuestra pregunta original, no 
- 
distinguimos entre posibles variaciones en la estrategia G= 
marcado negativo dependiendo de si se trataba de una flor sin 
recompensa de soluci6n azucarada o de una flor recompensada. El I 





unp mejor observaci6n fe esta estrategia su. enc 1016 
azos serian mds fdcilmente detectables en una situaci6n en qu- 
flores agotadas intercaladas entre flores recompensadas y en 
~que, por ende, las abejas deberfan desplegar sus estrategias 
ponibles para no inspeccionar las flores equivocadas. 
Demostramos tambien que las abejas reconocen realmente y 
ponden consecuentemente a la marca negativa de otra abeja de la 
ma colonia. De acuerdo a esta, seria entonces correct0 el 
mpleo del termino "feromona negativan en la relacibn a la marca 
studiada. Sin embargo, en la Tabla 13 podemos ver que el nivel 
3 
ae respuesta varid significativamente de acuerdo la manifestacidn 
0 o de un Evento 0 Cruzado. Es decir, las abejas 
- m&s fuertemente a sus propias marcas que a las de sus 
1 
.I 
En el primer caso (Evento 0), , la proporcidn 
g: - XI 
nspecciones/Rechazos fue de 1:3.39 mientras en el segundo caso 
Evento 0 Cruzado), esta proporcidn fue de 1:1.85. 
bserv6 una tendencia significativa hacia el rechazo de 
'as flores marcadas por la otra abe ja del par, este efecto no fue 
tan fuerte ya que la primera proporcidn fue significativamente 
a segunda. En este caso, si bien el interval0 de 
empo para 10s dos tipos de evento no fue medido, se consideraron 
3610 10s Evento 0 Cruzados que ocurrieron en forma suficientemente 
rdpida como para ser comparables con 10s Eventos 0 y como para 
escartar la volatilizaci6n rdpida de la marca de la compafiera. 
Podria ocurrir entonces que la funcionalidad original de la marca 
ativa sea la orientaci6n propia en un grupo de flores, no 
ando la sustancia, liberada por un determinado individuo, 
particularmente dirigida a un coespeclfico de la misma colonia. 
1 uso de esta clave olfativa por parte de otra abeja seria 
I 96 
c i 
1 .  mtonces. un comportamiento >gmrtunauta 
1 proceso de comunicaci6n. a En la situaci6n experimental propuesta, surge- la pregunt I acerca de cdmo la marca negativa 
eficiencia recolectora de otro individ 
una duracidn muy corta (ver Capitulo 3), esta eficiencia 
I 1 * aumentaria efectivamente si las abejas llegasen juntas (o en 
'' grupos) a1 grupo de flores. Si bien este dltimo punto no ha sido 
icaciones personales). 
a6n cuantificado, este hecho fue obse 
La ,~ecolecci6n Iten gruposw abre 
'interesantes. Si las abejas llegasen realmente juntas a un 
grupo de flores tendrian la ventaja energetics de encontrar nectar 
acumulado cuya obtencidn no insumiria gasto energbtico. De otro 
modo, para obtener una cantidad equivalente de nbctar, 
inseatos pasarian m6s tiempo trabaja 
consecuente gasto metabdlico que esto implica. A1 permanecer 
as en la colmena, las abejas no s61o reducirian su consumo $ 
energetic0 (que pasa a ser 1/50 Be 10s costos metab6licos de 10s 
s de recolecci6n [Nlliiez et a1 1970, Rothe h Nachtigall 19891) 
sin0 que dispondrian ademds de la entrada de informacidn nueva 
cto de f uentes alimentarias rentables . Paralelamente, el 
'- nbctar se va acumulando en las flores, hecho qua representaria una 
--1 
I ;' - ventaja energetica notable como ya se explic6. 
L Este punto merece, como se ve, un estudio aparte del tema de 
kTr esta tesis. 
. ~n ~ontexto natural para 
-u:  
F..-iestrategia de marcaao negativot 
i - 
cardo silvestre 
' 1,; 1. INTRODUCCION 
. .m 
' I L  5 C;'; 
Una vez probada la estrategia de marcado negativo evidenciada b ,  
-4lnodelo elegido para tal fin fue el cardo silvestre Carduus 1 
I 
' -  4 
~acanthoides. Concretanente, nos preguntamos si durante la B .* P r 
recolecci6n de nectar de A. m. ligustica en inflorescencias de C. 1- I- I 
4: acanthoides, podfamos realizar observaciones consistentes con la I. ': 
2 PL , 
rhipc5tesis del marcado negativo. 1- 'i 
L- . 5 :* =*q- - 
P 
f. : C. acanthoides (Compositae) es una maleza que crece en 10s 5- 
I F  
:i ;ic'upos durante 10s mesas de verano (Nufiez 1977, Giurfa & Nllfiez 
T RJ 
:1991). Presenta inflorescencias que, a1 estar maduras, se 
a,% + 4.75 f lores; x f e. s. ; n=l4). Estas estdn dispuestas en el r9 
acanthoides constituye un posible context0 na_tyral para el empleo p 3 
. 1. . 
de la sustancia de marcado negativo, maxime si se considera que 
las abejas que recolectan nectar en estas inflorescencias caminan 
asiduamente sobre ellas inspeccionando las flores. 
- - 1, ' .  . _  
. - 
Como ya ae ha dicho, la informacidn olfativa guiaria el 
- 
I comporcamienco recolector a distancias ~ortas de _ _  la . fuente de 
atimento (Frisch 1967); asi las abejas podrian discriminar las 
F 
Tlores ya inspeccionadas de C. acanehoides en base a una marca 
negativa depositada en cada flor revisada, como sucedia en el 
\J,,-: 
dispositivo experimental (ver Capitulo 11). De ocurrh r 4 almente 
asi, esta estrategia resultaria en un aumento de la 
recolectora en este context0 natural. 
I 
2. H A T m n L E s  Y k m s  
1. 
Inf lorescencias inmaduras de: C. acanthoides fueron protegidas 
' Las observaciones fueron realisadas en un parche natural de 3 
. . 
' 1  m2 de C. acanthoides, distante 70 m del apiario de la Sociedad 
I ': 
m 
'< Argentina de Apicultores (S.A.D.A. ) , Gonz6lez CatBn, provincia de 
8 - 
: .A 
' Buenos Aires. 
-7 
b 
( . ' I  de posibles visitas de insectos con eendos velos de tul. Los velos 
- 
'' en cuesti6n fueron retirados a1 dia siguiente, en el momento de 
, .  m6xima acumulaci6n de nectar (alrededor de las 15.00 hs; vease 
fa 61 NQfiez 1991), permitiendose as1 las visitas de abejas a 
capitulos reci6n descubiertos. Esta parte del experiment0 
resulta sumamente engorrosa ya que se puede esperar durante lapsos 
considerables de tiempo hasta la llegada de la primera abeja a1 
pitulo descubierto. 
Una vez que la abeja experimental descendid a1 capitulo, s 
straron las trayectorias de insgecciones, el ndmero d 
nspecciones florales y 10s tiempos de llegada y de partida de 1 
ja. Inmediatamente, el capitulo fue separado, llevado a 
eterminar la presencia 
aus cia de nectar en cada una de 
realiz6 aislando la porci6n de la 
nectar (Figura 9); esta porci6n f 
filtro y ligeramente aplastada a1 rodar sobre ella una varilla de 
vidrio de 2 mm de di&metro. El nectar expelido se pudo apreciar 
claraaente en el papel de filtro, constamente renovado. 
Controles previos fueron realizados con el objetivo de 
I asegurarse Be que la ausencia de nectar en las flores de 10s 
apftulos recubiertos se debid exclusivamente a1 comportamiento 




Figura 9. (a) Abeja en inflorescencia de Carduus acanthoides. (b) 
Flor de Carduus acanthoides. 
la Los resultados presentados en la Tabla 15 muestran que, en 'I 
.'los controles cubiertos, todas las flores presentaron nectar en el . 
I 
- 8  - 
[-momento de la exposicidn a las visitas de 10s insectos. 
'SJ 
La Figura 10 es una representacien de las trayectorias de 
abejas distintas en siete capituloe diferentes. Se indican 
dtaaien el Tiempo de Vi-gita 11 - fTV: tiempo II transcurrido, desde la 
I I it:-, - 
llegada de la abeja a la inkiorescencia hasta su partida) y la 
frecuencia de inspecciones (n-ero de flores rev*a*s por 
n I f  
minuto). El nhero de inspecciones (I) fue medido en cada caso. 
;Los puntos de las trayectorias indican las inspecciones florales 
sucesivas en el capitulo, sin discriminar si la misma flor es 
,,revisada una, dos o mds veces. Esta llltima discriminaci6n fue 
;posible en el labotatorio, determinando la presencia o ausencia de 
nectar en cada flor de acuerdo a1 mOtodo ya explicado (V. nhero 
,de flores vacias; W :  nwero de flores no vacias; T: ndmero total 
I de flores: V + NV). 
trayectorias de las abejas. Estas realizaron en sus recorridos 
giros continuos en contra y a favor del giro de las agujas de un 
reloj, siq una estrategia temporal de inspecciones definida. Es 
importante destacar que, dado el ditlmetro relativamente pequefio de 
Las inflorescencias (2.4 f 0.07 cm; media f e.s. ; n=12), con un 
ligero pivotaje sobre su propio cuerpo, una abeja puede alejarse 
considerablemente de la Qltima flor inspeccionada. Asi, las 
trayectorias de las abejas no estuvieron tampoco organizadas de 
m d o  de seguir secuencias de flores adyacentes. 
En la Tabla 16 se muestra la relaci6n existente <entre el 
naero medido de inspecciones realizadas por las abejas y el 
naero medido de flores vacfas. Esta relaci6n es claramente 1:1, 
No se observaron patrones individuales ni comunes en las 
- 
I :38 1:be 
W:2:35 nin VT:4:24 nin 
Figura 10. Trayectorias de inspecciones de 7 abejas en 7 
inflorescencias de Carduus acanthoides: I: ndmero de inspecciones; 
? 
VT: tiempo de visita; B: inicio de la trayectoria; E: final de la 
trayectoria. 
d.7 
1 ;  
r ' 
Esta proporci6n no 
:. seria consistente con una estrategia de inspecciones florales 
Taleatorias en la cual una misraa flor podria ser revisada mhs 
I I a v e ,  Mxime si las trayectorias de 10s insectos cubren la 
-2mayor parte del capitulo como realmente ocurri6. A 1 
Asi, se puede contrastar la hip6tesis de que la relaci6n 1:l I 
product0 de una estrategia aleatoria de inspecciones donde I 
1 
das lae flores tendrian igual chance de ser inspeccionadas y 
-- 
donde las inspecciones serian independientes entre st, con 1 
6tesis de qus la estrategia de inspeceiones no es aleatoria 6 I 
existir una independencia real entre dos inspecciones seguidas 
I B a una misma flor y a1 no tener por ende todas las flores la misma I 




Para esto, determinamos la bondad de ajuste de la 
stribuci6n de Poisson a 10s datos de nuestras siete abejas. ~ o s  
3 
se presentan en la Tabla 17 donde Tos datos son el ij 
veces en que una flor es visitada durante la trayectoria 
) 'de UM abeja (X) . Se presentan 10s datos observados, inferidos de . 
la Tabla 16 y 10s datos esperados de acuerdo a la distribuci6n de 
,% .d~oisson. Ndtese que para la abejs no 4, dos casos posiblas son 
iderados. En las siete abejas medidas se debi6 rechazar la 
esis nula de la estrategia aleatoria de inspecciones: el 
nhero de veces en que una: #, : ,  ,- visitada durante una 
- 
, .;I b' I I , I  
trayectoria de inspecciones no esh.un suceso distribuido 
en el tiempo. Del 
fue pues producto de 
en el tiempo. 
mismo modo, la relacidn 
una distribucidn azarosa de 
1:l 
las 
- - '  - - 
'll:i,!!- 7 +I  lw,i. :[;; g : ,-4fl-> + # 1 ; 4 1  , L r  ' *.-=-:-* - 
controles previamente cubiertas. 
Inflorescencia no NO de flores N O de flores con nectar 
1 119 119 
!I,, I 135 135 96 96 
109 109 
5 89 89 
6 126 126 
Li 7 143 143 [ - 
i: 
TABLA 16: Comparaci6n entre el nrlmero de inspecciones obse 
(I) y el nllunero de flores vaciadas (V) determinado en el 




Idla 17: Contraste de la hip6tesi una distribu 
' T: nhero total de flores en la inflorescencia. Las frecuencias 
6 i observadas, inferidas de la Tabla 16, son comparadas con las 1 frecuencias esperadas siguiendo una distribuoidn de Poisson 
1 
, (valores entre par&ntesis), por medio de un Test de x2. Para 1 
52.51 <0.001 
(62.83) (40.13) (12.82) (7.38) 
41.57 <0.001 
(72.61) (40.60) (11.34) (8.92) 
48.36 <0.001 
(49.97) (33.65) (11.33) (5.80) 
(61.01) (33.12) (8.99) (7.59) 
32.14 - - <0.001 
18.48 <0..001 
(58.07) (24.79) (5.29) (5.29) 
37.60 <0.001 




Los resultados referidos a la explotaci6n de capitulos de C. 
acanthoides por A. n. ligustica sugieren que, durante la 
recoleccidn de nectar, es usada una clave para el reconocimiento 
de las flores ya i n s p e w  En el contexto natural de una 
compuesta, cuyas inflorescencias presentan un elevado nwero de 
flores dispuestas abigarradamente, una clave de 
racilitaria la discriminaci6n y permitiria un aumento de la 
eficiencia recolectora. 
Mostramos que el ndmero de inspecciones florales coincidid s 
L 
con el ndmero de flores vaciadas en estrategias de inspecci6n sin 
patrones definidos que abarcaron la mayor parte del capitulo. En 
este tipo de estrategias, y con una relaci6n (nrlnero de 
inspecciones/flores disponibles) elevada, una abeja podria revisar 
630s o mds veces la misma flor. Esto queda expresado en las 
frecuencias esperadas, de acuerdo a una distribuci6n de Poisson, 
do1 nllmero de veces en que una flor es visitada durante una 
trayectoria dada (vedse Tabla 17, valores entre par6ntesis). Asi, 
una menor eficiencia reco e b e r i a  ec haber sido obtenida y 
dificilmente podria explicarse la relaci6n 1:1 (100% de 
eficiencia) encontrada que, como se demos r f u e  r product0 del 
azar . 
distinguir las flores previamante inspeccionadas per0 de hecho lo 
hicieron. En 10s capitulos de C. acanthoides, y con trayectorias 
que implican idas y venidas continuas sin un recorrido prefijado, 
las abejas no podrian distinguir visualmente entre-flores con y 
sin nbctar, considerando, sobre todo, la morfologia de la flor 
(corolas t~lhulares alarqadar ---I el nectar en profundidad) y de la 
- - 
inrlorescencia en si (VBase la Pigura Y J  
., a 
- 1  En esta situacj.611, la inf omacidn olfativa permitiria 
Blisis mds rdpido y eficiente. Por ello se ha manifestado q 
la informaci6n olfativa es la responsable de guiar, a cort 
distancias, la recolecci6n de nectar en las abejas (Frisch 1967) 
si, 10s resultados obtenidos podrian interpretarse en funci6n 
!la evidencia experimental obtenida acerca de la existencia de una 
ustancia de marcado negativo depositada por las abejas en flores 
agotadas (NQAez 1967) y en flores recienternente visitadas adn 
vueltas a llenar con nectar. De este modo, la falta d 
independencia entre dos visitas a la nisma flor y el hecho de qua P . 
4 '  no todas las flores tengan, en todo momento,la misma probabilidad -, 
t -; 
de ser visitadas podria explicarse a partir de la presencia de la j-; 
sustancia de marcado negativo en las flores revisadas. Desde este 1 
- E. * -.y. a ,  5 
marc&; puede entenderse la alta eficiencia de inspecciones r 
F 
elorales en una situacidn en que la relaci6n (nhero 
qpacciones/f lores disponibles) f ue elevada . 
Otro elemento del comportamiento recolector de las abejas F; 
esta vez referido a 10s patrones motores, debe ademls ser tenido 
an cuenta. Se demostr6 previamente (Capitulo 4) que el retorno 
Lmediato a la Qltima flor visitada tenia una muy baja 
s b a b i l i d a d  de manifestaci6n. Asi, este elemento podria adends 
gontribuir a 10s resultados observados. Sin embargo, considerando 
i;;'. 
I Las trayectorias intrincadas de las abejas en las inflorescencias 
I [Figura lo), este elemento motor no podria explicar por si solo 
10s resultados hallados ya que comhmente 10s insectos volvieron 
I snbre zonas revisadas anteriormente donde la probabilidad de 
I inspeccionar una flor ya vaciada era grande. 
I 
I 
Considerando La gran densidad de flores presente en 10s 
apitulos de C. acanthoides y la natura 3za de 10s recorr4dos I las abejas, la confluencia de ambos factores (la estrategi 
marcado negativo y 10s patrones de movimiento recolectores) 
I resulta en un aumento considerable de la eficiencia recolectora. Una abeja que emplea tales estrategias trabaja ciertamente en 
1 I forma mzls eficiente que un hipot6tico recolector que se mueve 
I: -1 
- <- - 
I azarosamente (Kato 1988). . .--. - [i . !- 1 
En el caso de las flores de C. acanthoidesBj la duracidn del I 
4 
- 
efecto de la marca negativa no puede ser estimado ya que resulta 
imposible individualizar una sola 'de las tantas flores disponibles 
I y seguir a1 mismo tiempo el recorrido de una abeja sin 
I perturbarla, con g\ gbjetivo de analizar posibles reinspecciones y 
sus consecuencias 'en el comportamiento recolector de la abeja. 
I 
Sonsiderando que el efecto de la marca en cuestidn desaparece con m,., 
el tiempo, es de esperar que la eficiencia recolectora disminuya 
con el tiempo de inspecci6n y/o con el n~mero de flores 
- 
disponibles. Sin embargo, aun cuando las inflorescencias de cardo 
I presentaron un gran ndmero de flores (110.43 2 4.75 flores; media 
f e.s.; n=14), la eficiencia recolectora fue prdcticamente del 100 
I $ para todas las abejas estudiadas. Podrla ser entonces posible 
que el nivel motivational de 10s individuos para responder a la 
marca negativa fuese mayor en esta situacidn natural. Asi, esto 
resultaria en una mayor duracidn efectiva para la sustancia 
I negativa cuyo efecto podrla alcanaar inclusive el tieslpo promedio de visita a una inflorescencia (4.38 * 0.51 mini media f e.s; 
I n-7). La' discusion planteada en este punto establece en todo caso 
nuevas preguntas que podrdn ser respondidas con experimentos 
futuros: a saber, el estudio de la relacidn existente entre la 
estrategia de marcado negativo y el nrLmero de flores disponihles ' 
. .  - 
en un dispositivo experimental. I 
" :, 
. '  
1 1 ,  F , - F  
Durante nuestro trabajo de' campo, pudimos tambien gegigtrar a 
una abeja que visit6 un capitulo que presentaba 141 flores 
-4 
previamente recubiertas con un velo de tul, realizando entonces 43 ,.r L' ': 
.- inspecciones durante 4:53 min. Luego abandon6 el capitulo y se F 4 
dirigi6 a inf lorescencias adyacentes. Luego de 4 : 02 min, regres6 =. 
< .  
'i .I capitulo bajo estudio, realizando entonces 14 inspecciones I . 
L .  
.? durante 1:54 min. P ~ s t e r i o ~ e n ~ , ,  abandon6 nuevamente el -" PmC;. 7.J 
-;=tulo, se dirigi6 a una infidriscencia vecina y, luego de 4:13 . 1 a .  
min, regres6 nuevamente a1 capitulo observado. Esta vez realiz6 
14 inspecciones durante 1 : 49 min para -1uego alejarse A . J 
L 
Y 
.definitivamente. El ndmero total de inspecciones fue 71 mientras 3 - -  'que el nlimero de flores vaciadas (determinado en el laboratorio) i I I 
- 
I 
.' rue 57. En este caso, la eficiencia recolectora fue 80.28 %, es 
I 
decir, considerablemente mds baja- ue la obtenida para las siete _ L Q 
abejas medidas en su y dnica visita a 10s capitulos 
descubiertos (Tabla 16). Lamentablemente, pese a una espera 
~ciente, no pudimos repetir una observaci6n en la que una misma 
&eja retornara, en cortos lapsos de tiempo, a una misma 
nflorescencia (vease Materiales y M&todos - este capitulo). 
- 
A - x  En este caso, la menor eficiencia recolectora obtenida puede 
anbi6~ -y%plisarse por 10s resultados referidos a la duraci6n del 
fecto de la marca negativa. Luego de la primera visita (43 
inspecciones), se puede asumir una eficiencia de prdcticamente 100 T!. 
digamos un resultado de 42 flores vaciadas (como en el caso de . 
las abe jas 1, 2, 3, 6 y 7 ; Tabla 16). Despues de una ausencia de 
4 minutos, la marca negativa ya no estaria actuando a1 inciarse la 
gunda visita. Esta vez, la abeja encontrard 99 flores con nectar 
.!k 
I 
- -  
: inspecciones subsiguientes, encontrard 10 f lores con nectar (que 
serbn vaciadas) y 4 flores vacias. Como resultante, el capitulo 
. , 
' 
a , 89 flores con nectar I presentard, a1 iniciarse la ter 
I (63.12 % )  y 52 flores vacias (36.88 %). Luego de una nueva 
usencia de 4 minutos, la marca negativa dejaria de 
en las 14 nuevas inspecciones, la abeja encontrara 9 flores con 
1 nectar (que serdn vaciadas) y 5 flores vacias. Como resultado 
final, la abeja habrd realizado 31 inspecciones efectivas y 
vaciado 61 flores. La ef iciencia es, en este caso, 85.92 %, un 
valor semejante a1 obtenido realmente. Con un cdlculo semejante, 
si se asumen eficiencias de artida del 100 % (43 flores revisadas %-. 
- 43 floras vaciadas; ver af;/3a la 16) y del 95.34 % (43 
I flores revisadas - 41 flores vaciadas; ver abe ja 4; Tabla 16), se 
obtendrhn, como resultados finales, 61.5 flores vaciadas (86.58 % 
de eficiencia recolectora) y 59.9 flores vaciadas (84.32 % de ' ef iciencia recolectora) respectivamente . Estos valores coinciden 
tambi6n con 10s valores realmente medidos. : P Si bien este caso estudiado no puede ser tomado como un 
resultado concluyente dada la falta de repeticiones de este tipo - 
I de observacibn, permite, ,en cambio descartar, en estas 
- 
I inflorescencias, el uso ' de otras claves ~lfativas como 
harramientas para la discriminacibn de flores vaciadas. Si en 10s 
I .. capitulos de C. acanthoides la abeja reconociese las flores con 
a nectar por el olor del nectar en si (Heinrich 1979, Marden 1984) o 
es de humedad (Corbet 1979), deberia 
res vacias encontradas en su segunda y 
rcera visita y haber alcanzado asi un 100 % de eficiencia 
colectora, un resultado que no coincide con 10s realmente 
t 
En ~onclusibn, 10s resultados referidos a la explotacidn de 
capitulos de C .  acanthoides por A. mellifera son consistentes con 
la existencia de una sustancia de marcado negative, depositada par 
las abejas en flores recientemente visitadas. Este- ejemplo se i b 
viene a agregar a otros (Corbet et a1. 1984, Wetherwax 1986) 
tanbidn basados en observaciones de camp0 similares, realizadas 
con abejas A. mellifera, per0 qua s61o adquieren significado con 1 1
la demostraci6n experimental de la existencia de la sustancia de 
marcado negativo (Vbase Capitulo 4). El confexto natural de una 
r- 
compuesta seria pues, por su elevado nrlmero de flores semejantes, 
un marco propicio para el em leo de una estrategia de orientacidn 





Hasta aqui hem.os estudiado estrategias relacionadas con el 
us0 de claves espectrales durante la recolecci6n de 
lado, y estrategias relacionadas con una orientaci6n de tipo 
olfativa mediante una sustancia seiializadora de acci6n rapelentel 
por el otro. Respecto de este Qltirno punto cabe preguntarse si 
eSta sustancia es empleada en todo momento, aun en presencia de 
otras claves sensoriales puedan contribuir vez 
N6tese que en las situaciones experimentales en 1 
el marcado negativo, se ofrecid a 10s insectos un entorno 
.lonog&neo. esto es, todas las flores eran identicas en forma y 
. 
color y la informaci6n positional no podia ser 
explic6. LQuQ ocurre con el cpm ortamiento recolector cuando se ! K ~ i l i  debe discriminar entre flores recompe Bdas y no recornpensadas que 
difieren ahora en otras claves sensoriales como ser, por ejemplo, 
saturaci6n espectral? Concretamente, iexiste algrln tip0 de 
relaci6n entre la informaci6n provista por las 
el enpleo o no de la marca negativa? A, Para estudiar este aspecto, propusimos a las abejas una 
de flores artificiales amarillas, 
uno recompensadc 
recompensa alguna, se iban diferenciando progresivamente en su 
- 
saturaci6n, es decir, en su contenido de color blanco. 
~nalizamos, en este contexto, posibles variaciones de la 
:ucaraa dtro sin 
2. MATERIALES Y METODOS 
Se usaron abejas Apis mellifera ligustica de una colmena 
situada a 50 m del laboratorio. Como en 10s capitulos anteriores, 
Ir 
& .. 
se us6 el simulador de flujo de nectar ya descrito. 
t. 
2.1. Procedimiento experimental L !,-azf $ 'IF r ;; ;-+ - )&?- 
1 - - .  r--mx * d  - 5 1  
De acuerdo a1 metodo de entrenamiento tambien descrito, las $ 
-3 
abejas fueron entrenadas a trabajar regularmente en el dispositivo 'i 
e identificadas mediante un punto de distinto color en el t6rax. 
Durante el preentrenamiento, se ofrecid en el dis ositivo 1 
,::a& 
pl/min de soluci6n azucarada 50% (p/p) como- ffujo o a1 en las 
- 1  
doce flores. Luego de tres visitas de preentrenamiento, se . d  
suprimid el flujo de soluci6n azucarada en seis de las doce ! 
lores. A1 misrno tiempo, se vari6 la velocidad de inyeccidn de la 
-4 
solucidn azucarada de mod0 que el flujo total pas6 a ser 2 pl/min. 
.. -. . . . 
Asi, el flujo total resultante en el dispositivo fue nuevamente 1 
ul/min a1 haber sdlo seis flores recornpensadas. La disposici6n de 
las flores recornpensadas y no recompensadas fue establecida segdn 
una serie de numeros aleatorios de modo de asegurar una 
distribuci61-1 azarosa de las posiciones de ambos tipos de flores en 
el simulador. 
Las mediciones empezabe- luegc ~d = dltima visita de 
preentrenamiento y se realizaban, con el mismo individuo, durante 
. g . a 
cinco visitas consecutivas de acuerdo a1 siguiente protocolo- 
erimental. 
V i s i t a  n o  1:  Seis (6) flores recompensadas (Grupo I) y seis 
flores no recompensadas (Grupo 11), todas con el 
color A (mdxima saturaci6n). 
V i s i t a  n o  2 :  Seis (6) flores recompensadas (Grupo 11) 
presentando el color A y seis flores no 
recompensadas (Grupo I) presentando el color B 
. I '  . , r , g  (menor saturaci6n) . La dif erencia perceptual en"tre 
I A y B es reducida. 
I I 
V i s i t a  n o  3 :  Seis (6) flores recornpensadas (Grupo I) presentando 
V i s i t a  
el color A y seis flores no recompensadas (Grupo 
11) presentando el color C (menor saturaci6n). La 
diferencia perceptual entre A y C es mayor. 
P 
n o  4: Seis (6) flores recompensadas (Grupo 11) 
presentando el color A seis flores no 1 
recompensadas (Grupo I) presentando el color D -4 
(menor saturaci6n). La diferencia perceptual entre 
.C 
A y D es aQn mayor. 
V i s i t a  n o  5 :  Seis (6) flores recompensadas (Grupo I) presentando 
el color A y seis flores no recompensadas (Grupo , 
11) presentando el color B nuevamente (menor 
saturaci6n). 
I 
Asi, el color A es ofrecido, en visitas consecutivas, siempre 
recompensado frente a distintas saturaciones del mismo color 
asignadas a1 grupo de flores que no recibia recompensa. En la 
'31 
P:' I 
Visita no 1 tanto el grupo reb,,,,&ado colno el 110 recornpensado 
resentan, a modo de control, la misma saturacidn (Color A). En 
a Visita no 5 se vuelve, tambidn a modo de control, , a lar! 
de la Visita no 2. De visita en'yisita se invertia el. 
! ' .: .ti ;-I? LI] '~!  
g;upo de flores que reci'bia recompensa respekto del que no la 4 
recibia. Ademds, dentro de una misma visita, el disco acrilico en 
el que se insertan las flores era girado irregularmente a 
- d 
intervalos de tiempo tambiBn irregulares, de modo de eliminar un 3 
posible uso de informaci6n positional. 
En cada visita se median el nlLmero de Elecciones totales, 
el nwero de Inspeccionae (descensos en 10s cuales 4 
I 1  
la abeja se introdujo totalmente en el tub0 de acceso de 
flores artificiales) y el nlfmero de Rechazos (descensos en 
cuales la abeja introdujo s61o las antenas en el tubo de acceso 
para luego abandonar inmediatamente la flor). Con estos datos, se 
- -- 
establecieron el % de Elecciones sobre el Grupo recompensado (No 
de Elecciones sobre el Grupo recompensado/Total de Elecciones 
II .... 
realizadkb) jr'-el % de Rechazos (No de Rechazos/Total de Elecciones 
ralizadas) por visita. 
Los colores usados fueron distintas saturaciones de Amarillo j I
*.iy se presentan en la Figura 11. La Figura 11 a) muestra la 4 
> 
ubicaci6n de 10s colores usados en el TriBngulo -de Colores de la I 
abeja domBstica y la 11 b) muestra su ubicaci6n en el eje de 
coordinadas A y B, relacionadas con las distancias perceptuales , 
reales (VBase paginas 17 y 18). El color A (mds externo en el 
~Tridngulo de Colores) es el de mayor saturaci6n; el color D es el 
que mds se diferencia perceptualmente del color A. 
I 
I .  
A 
Pigura 11. (a) Diagrama de cromaticidad de la ,abeja con 10s loci 1 $de 10s cuatro ostimulos usados At Bt C y D (G: fondo gris) . (b) 
Espacio antagonista de colores incluyendo 10s loci de 10s cuatro 
I estinulos espectrales usados A, Bt C y D (G: fondo gris). Los j A y B corresponden a 10s dos procesos espectrales 
antagonistas W/Azul-Verde y Azul/W-Verde respectivamente. 
LQS parametros espectrales BS-LABU~OS usados 
gentilmente medidos por el Prof. Dr. Randolf Menzel (Berlin. 
Alemania). 
Se midieron 20 abejas de acuerdo a1 protocolo experimental1 
aescrito. 
4 Estadistica 
.I Dado que en cada caso un mismo individuo es medido bajo 
distintos tratamientos en el tiempo, se us6 un Analis  
Varianza para Medidas Repetidas (Winek 1971). Para la comparacidn ; 
entre medias dentro de una misma curva se us6 el T e s t  de  Newman- 
KBuls (Zar 1984), modificado para Medidas Repetidas. 
I 2. RESULTADOS 
7 1 La Figura 12 muestra que hubo una variaci6n significativa en 
La perfomance de elecci4n del grupo recompensado a lo largo de las 
distintas visitas (F=83.05; gl:4, 76; n=20; P<0.0001). Cua 
I informaci6n de color era la misma para 10s dos grupos de flores (Visita 1: color A), no hubo asimetrlas en la elecci6n - pese a que 1 1 s610 un grupo de flores tuviese recompensa. Puede observarse 
I ademds que, a medida que aumenta la distancia perceptual entre el 
color recompensado (color A) y el color alternativo no 
I recompensado, la elecci6n del grupo recompensado se hace mBs - 
( precisa hasta llegar a1 pico visible en la Visita 4 (maxima - 
distancia perceptual entre A y D). Esta mejoria en la perfomance I de elecci6n del grupo recompensado no fue un mero efecto de apren- 
I ' 
i 12. Variacion ae la elecci6n de flores recompensadas y del 
? rechazo de flores en funcidn de la variacidn en distancia I perceptual de 10s cuatro estimulos usados A, B, C y D. Se ;- presentan medias + E.S. Las lineas horizontales en el mismo plano 
i.-conectan medias que no dif ieren signif icativamente entre s1 (Test I >%de Newman-Keuls, P<0.05) & - 
I 
b 
I , I  11 . - 
enclaao en la Visita 
5, donde la distancia perceptual entre 10s colores empleados A y B 
'&M se redujo nuevamente. Los niveles del porcentaje dB elecciones-, 
c: 
uel grupo recompensado de la Visita 5 no difirier 
significativamente de 10s niveles alcanzados en la Visita 
(Diferencia entre Medias = 0.513; V.C.=5.606; NS). Asi, mientras 
mds difieren 10s estfmulos espectrales usados en su saturacibn, 
m8s eficiente es la perfomance de elecci6n del grupo recompensado, 
. sefializado con el color A (mdxima saturaci6n). 
, 4  
Tambien hub0 una variaci6n significativa del porcentaje de 
, A  : flores rechazadas a lo largo de las distintas visitas (Fz28.526; 
1 
! J 91: 4, 76 ; n-20 ; P<0.0001) . En forma inversa a la curva anterior, 
! ,  
8 8 
I 
: . - :el porcentaje de flores rechazadas fue disminuyendo con el 
:- -'incremento en la distancia perceptual de 10s estimulos espectrales 
: -  I usa os hasta llegar a un minimo en la Visita 4. A1 disminuir 
.i 
- .  
.'I tnuevamente la distancia perceptual entre 10s colores usados 
- d 
r 
(Visita 5), el porcentaje de flores rechazadas aument6 hasta 
.'r jniveles que no difirieron significativamente de 10s de la Visita 2 
i (Diferencia entre Medias = 0.592; V.C.=2.941; NS) . Por otro lado, 
t-ntampoco hub0 diferencias significativas entre los niveles de 
i !& :. !. jtechazos de la Visita 1 y 10s de la Visita 2 (Diferencla entre 
'. ?Medias = 0.968; V.C.=2.23; NS) pese a que sf se observaron I_-: 
e diferencias en la elecci6n del grupo recompensado entre una visita 
, n 
: y otra (Diferencia entre Medias = 11.818; V.C.=4.251;-P.<.O..05). . - 
La Figura 13 muestra que, si bien 10s rechazos disminuyen con 
- 1  
? el awnento de la distancia perceptual, se van haciendo cada vez 
; l.m6s sobre el grupo no recornpensado, i.e. sobre el grupo con el 
' rC 
:color alternativo a A (F=16.923; g1:4, 76; n=20; P<0.0001). En 
. s 
1 
.p ptras palabras, si bien con la mbxima diferencia perceptual (Visi- ' 1 
L 
-- 
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Figura 13. Variaci6n del porcentaje de rechazos sobre el grupo 
I 
no 
recompensado de ilores en funci6n de la variacidn en distancia 
perceptual de 10s cuatro estimulos usados A, B, C y D. Se 
presentan medias f E.S. Las lineas horizontales en el mismo plano 
oonectan medias que no difieren significativamente entre si (Test 
de Newman-Keuls, P<0.05. 
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ta 4: A vs D), la cantidad dep recnaaos es m a, est 
- 
distribuye esencialmente sobre el grupo no recompensado. . 
3. DISCUSION 
b- Los resultados obtenidos demuestran, en prlmer lugar, que 1 
abejas discriminan efectivamente saturaciones de un mismo color, 
i.e, que la dimensidn perceptual tlSaturacidnM es realmente tenida 
en cuenta por 10s insectos en el context0 de la recolecci6n de 
nectar. Este punto es importante ya que la discriminacidn de 
distintas saturaciones de un mismo color en abejas (y en insectos 
con visidn del color en general) ha sido escasamente estudiada 
(Lieke, comunicacidn personal) e inclusive denegada (Bobeth 1979). 
Kipp y Mason (1982), por su parte, reconocieron la existencia de 
discriminacidn en esta dimensidn perceptual aunque sugirieron que 
serla inferior a la discriminacidn de tonos, es decir de 
longitudes de onda. Tal afirmacidn pareCe aventurada en tanto y 
en cuanto involucra una comparacidn lineal antre dos dimensiones 
rceptuales distintas. 
En la situacidn experimental propuesta, las diferencias en la 
discriminacidn visual se debieron a variaciones en la saturaci&n y 
- -- 
no en el brill~ ya que la escala de saturacidn (creciente o 
decreciente) no mostrd correlacidn con la escala de brillos medida 
para 10s estimulos usados. Asi, la mayor diferencia en este plano 
se dio entre 10s colores A y C. Si el animal se hubiese guiado 
por la variable brillo, 10s picos de respuesta deberian haberse 
dado en la visita 3 (A vs C) y no en la visita 4 (A vs D) como 
ralmente ocurrid. 
a 
r iones podrian verse, por e3empl0, a - nive~ del 
ortamiento polinizador de las ab@jas. ~ifere~cias leves en la 
I? vw 
acidn podrian afectar seriamente la eleccidn de dos genotipos 
misma especie de planta, especialmente si sus recompensas 
ferentes. Tal parece ser el caso de distintos genotipos de 
fa (Medicago sativa L. ) , reconocidos perf ectamente por las 
que muestran marcadas preferencias por algunos de e l l o s m  
feld & Sorensen 1980). De esta manera, Clement (1965) 
plica el que no se pueda garantizar la polinizacidn azarosa 
genotipos de plantas estrechamente relacionados, en 10s 
cuales las diferencias de olor no serian un factor importante, aun. 
do este filtimo factor no haya sido debidamente cuantificado. ki 
Por otro lado, se demuestra que la estrategia de marcado 
tivo estd modulada por la disponibilidad de sefiales 
rales que puedan proveer la informacidn necesaria para 
zriminar un grupo de flores recompensado de otro grupo sin 
recompensa. Asi, a medida que se increments la distancia 
perceptual entre 10s estimulos usados, 10s rechazos disminuyen 
L 
1 1 signif icativamente , es decir , la incidencia del marcado negativo 
pasaria a ser menor. Dicho de otro modo, las seiiales visuales 
P 
pasan a tener prioridad sobre las olfativas. Esta prioridad se 
puede apreciar, ademzls, en la Figura 
visitas: alli se observa que 10s 
significativamente de una visita a otra mientras que ocurri6 lo 
contrario con la eleccidn del grupo recompensado. Esto es, no 
parece haber variaciones en la estrategia de 
perceptual per0 si mejora la elecci6n del grupo 
-t~olor A) que se diferencia a lmente del no r 
1 - -7 mr-.-, : * -  .?7K - (color B) . 
Que las abejas rechazen cada vez menos flores a medida que 
ads van a1 grupo con recompensa (Fi 
necesariamente qua se abandons la estrategia del marcado negativo. \ 
De hecho, se observa que 10s rechazos se distribuyen bgsicamente 
sobre el grupo no recompensado (Figura 13) y que dstos aumentan . 
porcentualmente a medida que mejor se diferencian 10s dos grupos 
de flores. Esto es, en la visita 4 (mdxima distancia perceptual: 
E s  D), pocas flores fueron rechazadas 
ocurrieron las pocas veces que las abejas 
del grupo no recompensado. Este resulta 
acerca de un marcado negativo diferencial en una situaci6n de ' 
contraste como la propuesta (flores con recompensa vs flores sin 
recompensa) tal que las flores sin recompensa se marcarian m8s que 
las otras. 
En todo caso, se puede apreciar c6mo varia la actividad de 
aarcado, medida a traves del nlrmero de 
visita, de acuerdo a la posibilidad de diferenciar o no 10s grupos 
AP flores con y sin recompensa en base a sefiales visuales, 
relacionadas con la dimensi6n espectral de la saturaci.611, en este 
caso. Se demuestra asi que la abeja recolectora es sumamente 
noportunistatl en el uso de claves sensoriales que--1e permitan 
Leer eficiente su comportamiento recolector. 
1 CAPITULO '& 
I # -  ' . 
' ~ i  bien no pudimos encontrar existencia de preferencias 
neas innatas por determinados estimulos espectrales, se 
L 
I b,d*uostrd que las abejas pueden emplear una estrategia en la cual 
color puede ser usado como clave para saltar de un grupo de 
1 ! Zloras con un color a otro grupo de flores con otro color, 
4 
I estrategia que parece relacionada con la probabilidad de encontrar I 
xwoapensa en un rnismo color (Capitulo 2) 
Por otro lado, demostramos que las capacidades de aprendizaje - 
I [-ibmorizaci6n de esttnulos espectrales en la abeja dom6stica son 
n desarrolladas que la obtencidn de aliment0 en una fuente 1 6-p: 
L -  nvolucra el aprendizaje repido de las seiiales de color asociadas . 
L.' ' 
L 6 1 ;  asi, de faltar estas eefkales, pueden ser fdcilmente 
1 eralizables a otras sefiales disponibles e influenciar asi hlquier elecci6n de estimulos espectrales (Capitulo 3). Se 
r---- - ---- 
I a la optimizacidn de la recolecci6n de nectar. 
I 
- 3 
I-- Tambi6n contribuyen en ese mismo sentido una sustancia de 
-rcado negativo liberada por las abejas en el momento de 
abandonar las flores recientemente visitadas y 10s propios 
patrones de movimiento del animal, en 10s cuales el retorno 
imediato a la dltima flor visitada se halla inhibido (Capitulo 
1). La sustancia de marcado negativo seria una sustancia de uso 
wividual, para facilitar la orientaci6n de una dada recolectora 
.rrdar+ro de un grupo de flores, aun cuando no se puede descartar . 
P 
A 5 ) .  Una susta~l a- 
la descrita es particularmente Qtil en el context0 de una 
L puesta como el cardo silvestre Carduus acanthoides, en el cual 
L 
f. - evidencia comportamental obtenida, referida a la recolecci6n de 
I 
;nectar, es consistente con la hipdtesis de una sefializacibn , 
olfativa de tipo repelente de las flores recientemente visitadas. 
(Capitulo 6). -7 
m8 Finalmente, se demuestra que existe una interacci6n entre las . - 
. 
seiiales espectrales y la estrategia de marcado negativo tal que 
fas seiiales visuales parecen tener prioridad sobre este tipo de 
. 
n! 
t sefial olfativa. La incidencia del marcado negativo seria menor ? 
&;:cyando la disoriminacidn de un grupo de flores con recompensa de 
btro sin recompensa puede hacerse en base a seiiales espectrales de 
distinta saturaci6n (Capitulo 7) 
7 .  - i  fi- . ".+ -- 
- -.-I 
9 -  
resultados abtenidos plantean, a su vez, nuevas .. 1 
-1 
preguntas. Varias de ellas han sido sugeridas a lo largo de esta 1 
;1 
tesis como serf por ejemplo, la variacidn del marcado negativo '''3 
.1 
-- .d frente a1 ndmero de flores disponibles en un grupo de flores, la 
- - - propla modulaci6n trategia frente a distinta 
situaciones de recompensa de nectar o la posibilidad de que la 
recolectoras trabajen en mequiposll. Un punto tal vez mds evidente 
- 
adn es el de una posible identificacidn de la sustancia quimica 
involucrada. Si bien para este fin hace falta otro tipo de 
ensayos, cuya complejidad estd, ' por ahora, fuera de nuestro 
alcance, resulta interesante partir de una hip6tesis nula en la 
que se sugiera que la sustancia en cuesti6n es la feromona de 
alarma, 2-heptanona, liberada ante pilladoras de otras colmenas y 
ante otros potenciales enemigos (Shearer & Boch 1965, Boch & 
Shearer 1967) (ver pggina 9). Si asi fuese, se explicaria la 
rrente incongruencia citada an la pagina 9 respecto ue rua 
- $ 
. .  . 
rlrveles de 2-Heptanona de guardianas y Coincidiria 
,I-- 4 .-*. 
t !I 
ademas con la observacidn comtln re romonas 
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